Editura Mir Moscova CREIERUL CONSTIENT Organizare Corticală! și teoria grupului-selectiv a funcției superioare a creierului GERALD M EDELMAN VERNON B MOUNTCASTLE Introducere de Francis O Schmitt Presa MIT Cambridge, Massachusetts, și Londra, Englai J Edelman W Mountcastle creierul sensibil ORGANIZAREA CORTICALĂ ȘI SELECTAREA GRUPURILOR ÎN TEORIA FUNCȚIILOR SUPERIOARE CREIERULUI Traducere din engleză biol Științe N Yu Alekseenko sub redacţia Dr Biol Științe E N Sokolova Editura Mir Moscova BBK E UDC + Edelman J , Mountcastle W Creier rezonabil: Per din engleză/Traducere Alekseep-E la N Yu ; Ed si cu redisl E I Sokolova — M : Mir, — p de bolnav Cartea este dedicată uneia dintre principalele probleme ale neurofiziologiei moderne - organizarea neuronală a activității creierului Cunoscuții cercetători americani și-au expus în detaliu ideile despre grupurile de neuroni (module) interconectați ca principale unități structurale și funcționale, coloane care stau la baza implementarea funcțiilor superioare ale creierului – în inima conștiinței În sprijinul ipotezelor lor, autorii citează, alături de fapte cunoscute anterior, multe fapte noi obținute de oameni de știință de renume folosind tehnici metodologice moderne Este destinat neurofiziologilor, biofizicienilor, specialistilor in bionica si cibernetica, histologilor, psihologilor, neuropatologilor si psihiatrilor e t h j BBK ( )— ' Biologie Literatură Editorial © de către Institutul de Teilinologie din Massachuseth © Traducere în rusă „Pace”, TRADUCERE PREFAȚA EDITORULUI Cea mai importantă problemă a neurofiziologiei moderne este studiul codificării informațiilor în structurile neuronale ale creierului oamenilor și animalelor Cartea „Creierul inteligent” combină două lucrări strâns legate, dedicate rezolvării acestei probleme W Mountcastle în studiul său „Principiul de organizare al funcției cerebrale – un modul elementar și un sistem distribuit” ia în considerare principiul organizării columnare a cortexului cerebral Comparând cortexele somatosenzoriale, vizuale și auditive, el demonstrează convingător principiul general al organizării lor Acest principiu constă în faptul că parametrii individuali ai semnalului extern sunt reprezentați în cortex prin mini-coloane separate dispuse vertical Neuronii din coloană, reglați selectiv la un anumit parametru de semnal, formează un modul elementar de procesare a informațiilor Un set de mini-coloane, fiecare dintre care reprezintă un anumit parametru de semnal, formează o macro-coloană, care corespunde unei secțiuni separate a spațiului exterior Astfel, o mare varietate de proprietăți ale mediului extern se reflectă în cortexul cerebral, astfel încât pentru fiecare secțiune a spațiului exterior se efectuează o analiză paralelă a proprietăților semnalului prezentat acolo Coloanele sunt izolate una de cealaltă funcțional datorită inhibării laterale Principiul organizării columnare caracterizează și cortexul motor, unde coloanele de neuroni controlează mușchii individuali Neuronii din coloanele cortexului parietal au proprietăți speciale Cea mai importantă caracteristică a acestor coloane este că în fiecare dintre ele sunt combinați neuronii asociați cu localizarea corpului în spațiu Putem spune că acești neuroni se caracterizează prin consistență în percepția relațiilor spațiale W Mountcastle se ocupă în mod specific de conceptul de circuite neuronale locale (LIC) Faptul este că dendritele neuronilor cortexului cerebral pot acționa nu numai ca structuri postsinaptice, ci și presinaptice Astfel de conexiuni între dendrite se realizează cu ajutorul sinapselor dendro-dendritice Cu alte cuvinte, secțiuni individuale ale dendritelor diferiților neuroni formează lanțuri locale de procesare a informațiilor În același timp, unitatea unui astfel de circuit nu este un neuron în ansamblu, ci doar o mică secțiune a dendritei sale Astfel, informația Prefața editorului de traduceri sistemul creierului este într-adevăr un sistem distribuit Trebuie subliniat faptul că organizarea columnară a cortexului implementează principiul detectorului de extracție a semnalului Într-adevăr, diferiți parametri de semnal la o poziție fixă în spațiu corespund unor coloane diferite Când parametrii semnalului sunt modificați, diferite mini-coloane vor fi activate pentru a indica schimbarea semnalului Când poziția semnalului în spațiu se schimbă, mini-coloanele cu același nume vor fi excitate în macro-coloane diferite Astfel, atât originalitatea spațială cât și calitativă a semnalului extern se reflectă pe suprafața cortexului Din acest punct de vedere, cortexul este un adevărat analizor al semnalelor de mediu, așa cum a scris IP Pavlov despre el Lucrarea lui J Edelman „Selecția grupului și resemnalarea fazelor; teoria funcțiilor superioare ale creierului”, fiind un studiu independent, este strâns legată de conceptul de sistem informațional distribuit al creierului propus de Mountcastle Ideea principală a lui Edelmap este că formarea unor conexiuni adecvate între neuroni este considerată o problemă de selecție - se face o analogie cu selecția naturală în evoluția organismelor vii Conceptul de selecție clonală este cunoscut a fi larg acceptat în imunologie Într-un fel, selecția naturală, imunitatea și amprenta sunt analoge Dar dacă sunt necesari ani și milioane de ani pentru selecția naturală, ore și zile pentru o reacție imună, atunci în sistemul nervos selecția are loc în secunde și milisecunde Locul cel mai important în această teorie este ocupat de principiul reintrarii de semnale în circuitele neuronale Mecanismul acestui fenomen este activitatea ritmică a creierului Ipoteza despre selecția conexiunilor dintre neuroni permite autorului să facă o serie de afirmații care sunt supuse verificării experimentale în viitor Vorbind despre carte în ansamblu, trebuie subliniat că implementează principiul integrării interdisciplinare a datelor, care caracterizează un nou domeniu de cunoaștere numit neurobiologie Cea mai importantă trăsătură a acestei științe este dorința de a construi o teorie formală generală a activității nervoase, inclusiv cantitatea totală de date obținute prin neurofiziologie, neuroanatomie, neurofarmacologie, neuropsihologie și neuroetologie Ipotezele originale expuse de autorii înșiși, cunoscuți cercetători americani, sunt comparate în carte cu cele mai recente date din literatură, care sunt de o valoare deosebită pentru cititorii-oameni de știință care lucrează în diferite domenii ale neurobiologiei E II Sokolov INTRODUCERE F Schmitt În ultimele două decenii, știința sistemului nervos (Neuroștiințe, Neurobiologie) - studiul sistemului nervos central cu implicarea multor discipline - a crescut dramatic atât în ceea ce privește numărul de cercetători angajați în acest domeniu, cât și în problemele studiate la toate nivelurile de complexitate - de la molecule, celule ale creierului și sisteme ale creierului și terminând cu comportamentul Noile descoperiri și concepte în evoluție însuflețesc întâlnirile societăților neurofiziologice naționale și internaționale Pe baza dezvoltărilor experimentale ingenioase din domeniul anatomiei, fiziologiei și altor aspecte ale neuroștiinței, sunt create cele mai complexe idei despre funcția părților individuale ale creierului Aceste concepte sunt valoroase și semnificative nu numai în sine, ci și ca bază pentru încercările importante din punct de vedere științific de a înțelege cel mai complex dintre toate mecanismele cunoscute - creierul uman și de a atinge cel mai înalt scop final - înțelegerea personalității și sufletului uman Au fost propuse multe teorii ale funcțiilor superioare ale creierului (învățare, memorie, percepție, conștientizare de sine, conștiință); dar, de obicei, le lipsesc fapte anatomice și fiziologice incontestabile, bine stabilite și le lipsesc justificări biofizice și biochimice convingătoare Aceste teorii se bazează în principal pe procese detectate de undele potențiale de acțiune care rulează de-a lungul circuitelor lipite rigid ale neuronilor Golgi de tip I Astfel de circuite constau din celule nervoase suficient de mari pentru a introduce un microelectrod în ele și au axoni lungi care formează un conector F Schmitt tracturile dintre centrii de procesare a informațiilor din zone ale creierului numite senzoriale, motorii, asociative, frontale, temporale, parietale și occipitale Dar teoriile bazate pe sisteme separate, particulare, se confruntă cu dilema sistem-componentă, care se opune tuturor încercărilor de generalizare biologică Astfel de teorii nu reușesc să formuleze și să explice cu succes esența problemei, care constă în aspectul distributiv care decurge din interacțiunea complexă a unor astfel de unități funcționale precum neuronii sau circuitele neuronale din creier Nu a fost creată încă o teorie detaliată, consistentă, care să definească și să caracterizeze funcțional sortimentele operaționale la nivelul moleculelor, neuronilor individuali sau grupurilor (lanțurilor) de neuroni și care să descrie în mod clar mecanismul postulat de procesare a informațiilor Pentru a consolida și mai mult fundamentul neuroștiinței pe care să construiască o teorie a funcțiilor superioare ale creierului, în iunie , în cadrul unui program special de cercetare - Programul de cercetare în neuroștiințe (NRP) - a fost un Program de studii intensive (ISP) de două săptămâni organizat, al patrulea succesiv din O atenţie deosebită s-a acordat „circuitelor locale” constituite predominant, dar nu exclusiv, din neuroni mici Golgi II Există o mulțime de aceste celule mici în creier; au axoni scurti, uneori stufoase, care nu intră în tracturi mari de substanță albă în afara acestei zone La această conferință ISP, circuitele neuronale locale au fost luate în considerare în modul în care Rakic ( ) le-a definit Ele se caracterizează printr-o interacțiune sinaptică dendro-dendritică largă și procese electrotonice treptate, similare cu cele care au loc în retina ochiului - o regiune a sistemului nervos central, adusă la periferie, care este un exemplu excelent de circuite neuronale După cum au remarcat T Bullock și F Bloom în rapoartele lor de la Conferința din , sarcina acestui Program a fost mai generală decât s-ar putea crede, bazată pe un Introducere nouă sensuri ale termenului „lanțuri locale” A fost dedicat proceselor integrative care au loc atât în interiorul celulelor (de exemplu, diferențierea moleculară intramembranară), cât și în grupurile locale de neuroni În discursul său principal, profesorul W Mountcastle a examinat organizarea columnară a cortexului cerebral El a postulat că modul în care coloanele corticale locale (elementele de procesare și distribuție) operează pe semnalele de intrare pentru a-și crea semnalele de ieșire este calitativ același în toate zonele neocortexului și stă la baza performanței funcțiilor cerebrale de ordin superior Esența raportului său a fost că, deși părțile genetice mai vechi ale creierului pot juca un rol semnificativ, baza oricăror teorii fructuoase despre funcțiile superioare ale creierului trebuie să fie structura și proprietățile unice ale cortexului cerebral La Conferință a apărut ideea că ar fi utilă introducerea în program a unei abordări teoretice a problemei funcțiilor superioare ale creierului Profesorul J Edelman a prezentat în mod repetat colegilor din Programul de Cercetare idei esențiale pentru teoria neurobiologică care apar din progresele moderne în cercetarea imunologică și imunochimică – un subiect care a fost atins pe scurt la Conferința din Dar considerațiile privind aplicabilitatea teoriilor selecționiste (spre deosebire de instructionopist) în neuroștiințe au fost formulate doar în forma cea mai generală; în acel moment, ele nu au fost dezvoltate într-o teorie detaliată, completă, care să poată fi confirmată sau infirmată prin fapte cunoscute sau experiment decisiv Mai târziu, când Edelman s-a implicat mai activ în principalele probleme ale neuroștiinței, a început să dezvolte o teorie a funcțiilor superioare ale creierului cu o acuratețe din ce în ce mai mare A început să se cristalizeze într-o formă clară exact când se încheia planificarea Conferinței din Edelman a fost de acord să organizeze și să conducă o sesiune de o zi despre dinamica membranelor și comunicarea celulară și F Schmitt onorează un raport introductiv privind modularea suprafeței celulare și reglarea transmembranară La o ședință a președinților secțiilor Conferinței din ianuarie s-a discutat problema modului de întocmire a ordinii de zi a ultimei ședințe a Conferinței pentru a evidenția în mod adecvat experiența acumulată în ceea ce privește proprietățile și rolul în creier funcţia circuitelor neuronale locale şi a proceselor integrative locale Conform celui mai tentant și mai degrabă îndrăzneț, care a fost adoptat în cele din urmă, această ultimă întâlnire a fost dedicată expunerii complete a teoriei lui Edelman După ce a citit o schiță preliminară a manuscrisului lui Edelman și a discutat-o pe larg cu el, Mountcastle a fost de acord să prezide ședința și să prezinte audienței raportul lui Edelman, cu câteva remarci de fond luate din propria sa nota principală Poate că aici se cuvine să arătăm legătura strânsă dintre unul și celălalt punct de vedere, convergența teoriei cu faptele stabilite în experiment, expunând foarte pe scurt esența a ceea ce a fost realizat de Mountcastle și Edelman În această carte, raportul lui Edelman este prezentat, practic, în forma în care a fost prezentat la iulie , iar copii ale acestuia au fost distribuite tuturor participanților cu o zi înainte Articolul lui Mountcastle se bazează pe raportul său, dar completat de idei care sunt de natură generală și care pot fi deduse din cele mai semnificative fapte Mountcastle crede că funcțiile superioare depind de activitatea cumulativă a populațiilor foarte mari de neuroni din creierul anterior, organizate în sisteme complexe de interacțiune Concentrându-se asupra acelor proprietăți ale cortexului cerebral care sunt de importanță fundamentală pentru ideile despre funcțiile superioare ale creierului, Mountcastle indică o populație fantastic de mare de neuroni din noul cortex al creierului anterior, care sunt organizați în circuite neuronale locale repetitive care formează coloane, care la rândul lor constau din subgrupuri strâns legate sau mini-coloane Coloanele, care pot include sute și mii de neuroni, constau atât din neuroni Golgi I, care formează rețele sinaptice obișnuite, cât și din circuite locale, neuroni Golgi II, descriși de Rakic (Rakic, Introducere Și ), a cărui posibilă semnificație a fost subiectul uneia dintre lucrări (Schmitt, Dev, Smith, ) și al majorității discursurilor de la Conferința din În diferite secțiuni ale cortexului, forma coloanelor este diferită în funcție de numărul și natura împachetării minicoloanelor lor Coloanele sunt descrise ca fiind principalele elemente locale Despre noua scoarță se spune că totul este mult mai omogen decât se credea anterior; creșterea sa rapidă în procesul de filogeneză s-a produs prin multiplicarea coloanelor care sunt în principiu aceleași, și nu prin dezvoltarea unor noi tipuri de neuroni sau a unor moduri diferite de organizare internă Relațiile în interiorul și între coloane sunt organizate foarte precis, dar ele constituie sisteme distribuite care servesc funcții de distribuție Structura internă a cortexului este aceeași peste tot și constă din elemente repetate Neocortexul, cu intrări aferente către coloanele intracorticale, are ieșiri către aproape toate formațiunile majore ale SNC, iar o parte semnificativă dintre acestea sunt sisteme masive de întoarcere cu multe puncte de intrare și ieșire Cititorul neexperimentat poate fi surprins de două puncte din articolul lui Mountcastle: în primul rând, calculele lui Powell et al (Rockel, Hiorns, Powell, ) vorbesc despre acuratețea aparentă cu care se poate determina dimensiunea și numărul de neuroni conținuti într-un cilindru cortical subțire (aproximativ neuroni la toate mamiferele studiate, cu excepția a în cortexul striat al primate); în al doilea rând, cele de milioane de mini-coloane ale cortexului uman sunt compuse din aproximativ de miliarde de celule nervoase Au trecut doar aproximativ zece ani de când aproape toate manualele afirmau că numărul total de neuroni din întreg creierul este de miliarde Mountcastle nu vorbește despre acest număr mare în treacăt în articolul său; de asemenea, joacă un rol important în raționamentul lui Edelman, care subliniază faptul că numărul de grupări neuronale este de același ordin cu numărul de variante posibile ale macromoleculelor de gamma globuline implicate în fenomenele de imunitate Acest lucru este în concordanță cu punctul său de vedere că substraturile superioare F Schmitt funcțiile creierului, precum și procesele imunologice, interacționează conform principiului selecției (selecției) Pe lângă gama uimitoare de neuroni implicați în activitatea creierului și natura iterativă a organizării lor în grupuri locale (coloanele și mini-capsulele constitutive ale acestora), Mountcastle subliniază în special un alt fapt care joacă un rol important și în conceptul lui Edelman, și anume că fiecare dintre principalele subgrupe elementare care alcătuiesc noul cortex sunt conectate printr-un sistem de conexiuni cu aceleași subgrupuri de coloane din alte părți ale creierului, formând sisteme distribuite și sisteme de reintrare (reent-rant) Aceasta este în bună concordanță cu ipoteza lui Edelman, conform căreia ciclicitatea de fază a activării interne generate de o astfel de organizare poate facilita reînnoirea constantă a imaginii percepute a propriului „eu” Cea mai frapantă trăsătură a teoriei lui Edelman este selecționismul său rigid și consistent; semnalele senzoriale de intrare nu joacă un rol în formarea principalelor conexiuni anatomice care alcătuiesc sortimentul (setul) primar Elementele operaționale selective sunt grupuri (fiecare dintre ele constând din sute sau mii de neuroni) care constituie unități locale („sortimentul primar”) și în cantități mari fac parte din cortex Difuzoarele și mini-difuzoarele Mountcastle se potrivesc perfect acestei descrieri Grupurile locale de neuroni formează un sortiment primar similar, dar nu omolog cu codonii nucleotidici ai codului genetic Rețelele neuronale interne și externe în grupuri individuale și între ele sunt determinate genetic și ontogenetic Un set (gamă) de grupuri neuronale — coloane sau module — face posibilă o corespondență degenerată a grupurilor sortimentale cu semnalele senzoriale; aceasta înseamnă că gama este capabilă să recunoască aceste intrări în mai multe moduri Conceptul de degenerare este diferit de conceptul de redundanță, care caracterizează structuri identice „Identificarea” grupurilor individuale se realizează în mod electric, ultrastructural m/sau prin legături și Introducere diferă ca precizie Semnalizarea multiplă către grupurile din sortimentul primar duce la recunoașterea asociativă și formarea unui sortiment secundar de grupuri neuronale cu o probabilitate de răspuns mai mare decât grupurile de celule din sortimentul primar Ca urmare a experienței și a formării sortimentelor secundare, se formează structuri care fac diferența între propriile semnale de intrare și cele externe Conform ipotezei în curs de dezvoltare, conștiința poate apărea pe baza semnalizării de reintrare, în care apar asocieri între activitatea curentă de intrare senzorială și combinațiile (modelul) grupurilor neuronale încorporate în memorie Etapele în care semnalele de reintrare sunt procesate în raport cu reacțiile din sortimentele primare și secundare sunt definite în detaliu Este important de subliniat faptul că conceptul de reintrare este critic Datorită naturii degenerate a procesului de selecție postulat, absența reintrarilor ar duce la o lipsă de continuitate în sistem și la imposibilitatea formării unor mapări abstracte coordonate ale semnalelor externe Cu alte cuvinte, reintrarea garantează continuitatea într-un sistem selectiv distribuit Conștiința poate fi un fel de actualizare asociativă a memoriei de reintrare care validează sau modifică continuu teoria personalității cu intrări și ieșiri senzoriale sau motorii paralele Măsura în care lucrările lui Mountcastle și Edelman se completează reciproc a fost clar chiar și atunci când au fost raportate, dar acest lucru a devenit evident mai ales din textul integral al manuscrisului lor Aceste articole, desigur, vor fi incluse în volumul mare „The Neurosciences Al patrulea program de studiu” („Neurobiologie, al patrulea program de cercetare”), care va colecta lucrările Conferinței din Dar pentru a sublinia ce au în comun aceste lucrări și modul în care informațiile conținute în ele se completează reciproc, precum și pentru face aceste lucrări mai accesibile unui cerc larg și variat de cititori, am considerat necesar să le publicăm într-o singură carte, care este oferită atenției cititorului paisprezece F Schmitt LITERATURĂ Rakic, P , Local Circuit Neurons (Neurosci Res Program Bull , No ), Cambridge Mass , The MIT Press Rockel A , Hiorns RW, Powell TPS, Numbers of neurons through tuli depth of neocortex, Proc Anat soc Gr Br Ire , , Schmitt FO, Dev P , Smith B H , Procesarea electronică a informațiilor de către celulele creierului, Science, , - Schmitt FO, Worden FG, eds , The Neurosciences: Fourth Study Program, Cambridge, Mass , The MIT Press PRINCIPIUL DE ORGANIZARE AL FUNCȚIEI CREIERULUI - MODUL ELEMENTAL ȘI SISTEM DISTRIBUIT V Mountcastle Introducere Nu poate exista nicio îndoială cu privire la influența dominantă a revoluției darwiniste de la mijlocul secolului al XIX-lea asupra ideilor despre structura și funcția sistemului nervos Ideile lui Spencer, Jackson și Sherrington, și ale tuturor celor care le-au urmat, au avut rădăcini în teoria evoluției, conform căreia creierul se dezvoltă în filogeneză prin adăugarea succesivă a regiunilor anterioare Conform acestei teorii, fiecare nouă adăugare sau creștere a fost însoțită de dezvoltarea unui comportament din ce în ce mai complex și, în același timp, a creat nevoia de a regla activitățile departamentelor mai caudale și primitive și, aparent, comportamentul mai primitiv pe care acestea îl Control Se crede că defalcarea acestei ierarhii se dezvăluie în boli sau leziuni ale creierului la oameni și în leziuni sau supraîncărcări ale axei nervoase la animalele de experiment Este greu de exagerat importanța acestor idei; Timp de aproape un secol au stăpânit teoria și practica cercetării asupra creierului, iar experimentele bazate pe acestea ne-au adus o parte semnificativă a informațiilor moderne despre sistemul nervos Ei și-au păstrat importanța și influența până în anii și încă servesc drept bază pentru dezvoltarea ulterioară în multe domenii ale neuroștiinței Realizările ultimelor decenii necesită noi formulări care să includă principiul ierarhic al organizării creierului și, în același timp, să depășească acesta Printre acestea iese în evidență ideea că creierul este un complex de sisteme larg interconectate și că interacțiunea dinamică a activității neuronale în interiorul și între sisteme este însăși esența funcției creierului Bufnițe complexe şaisprezece W Mountcastle grosime care este un creier foarte dezvoltat și macro- și microconexiunile intersistemului și intrasistemului s-au format în filogeneză, după cum se crede, pe baza principiilor evoluției Sunt determinate genetic, dar la nivel de ultrastructură și procese moleculare pot fi modificate într-o anumită măsură prin experiența post-mortem Aceste agregate sunt atât de larg, divergent și convergent (dar în mod specific) interconectate, iar activitatea în sistemele pe care le formează este atât de omniprezentă și continuă, încât (și acest lucru se aplică în special emisferelor mari ale creierului) principiul ierarhic, exprimat prin astfel de antonime ca superioare - inferioare sau noi - vechi, își pierde parțial valoarea euristică Ceea ce urmează este o serie de idei care, luate împreună, constituie principiul organizator, sau paradigma, a funcției creierului Este construit pe informații obținute în experimente bazate pe teoria evoluției și principiul ei ierarhic; include, de asemenea, conceptul de creier ca o mașină dinamică care procesează informații Este în general acceptat că aspectele mai fine și mai complexe ale comportamentului sunt generate și controlate de nivelurile „mai înalte” ale axei neurale – în special percepția, memoria, gândirea, numărarea, formularea planurilor pentru acțiunea actuală și viitoare și conștiința însăși Eu cred că ele, adică procesele comportamentale experimentate intern și uneori observabile extern, sunt create de activitatea cumulativă a populațiilor mari de neuroni ai creierului anterior organizați în sisteme complexe de interacțiune Nu presupune existența unor influențe externe care sunt incompatibile cu legile termodinamicii cunoscute în prezent Astfel, acest principiu este complet în consonanță cu principiul identității psihoneurale și este complet opus principiului dualismului cartezian, atât în formulările sale originale, cât și ulterioare Ideea generală este următoarea Structurile mari din creier, cunoscute sub numele de nuclei (sau zone) neocortexului, lob limbic, talamus dorsal etc , sunt ele însele alcătuite din circuite nervoase locale repetitive Principiul de organizare a funcției creierului adică module care variază de la o structură majoră la alta ca număr de celule, conexiuni interne și modul de procesare, dar care sunt practic similare în cadrul unei structuri date (Szentagothai și Arbib, ; Szentagothai, ) Fiecare modul este un circuit neuronal local care prelucrează informația, o transmite de la intrarea la ieșire și, în același timp, suferă transformarea sa, determinată de proprietățile generale ale structurii și conexiunile sale externe Modulele sunt combinate în structuri - de exemplu, în nuclee sau în zone ale cortexului - printr-o conexiune comună sau dominantă, necesitatea de a impune o funcție unei anumite reprezentări topografice sau un alt factor Grupul de module care alcătuiește structura poate fi el însuși împărțit în subgrupe prin diverse legături cu subgrupuri separate în același mod în alte structuri mari Subgrupuri de module strâns și repetat interconectate în structuri diferite și adesea larg separate formează, astfel, sisteme precis conectate, dar distribuite Păstrarea relațiilor de vecinătate între subgrupuri interconectate de structuri organizate topografic creează sisteme distribuite „imbricate” Un astfel de sistem distribuit este proiectat să servească o funcție distribuită Un modul de structură poate fi membru al mai multor (dar nu multor) dintre aceste sisteme Doar în cazul limită, toate modulele colecției pot avea aceleași conexiuni Intenționez să iau în considerare aceste idei, mai ales în raport cu neocortexul, precum și noțiunea generală că funcția de procesare efectuată de modulele neocortexului este similară calitativ în toate regiunile sale Pe scurt, nu există nimic specific motor în cortexul motor sau senzorial în cortexul senzorial Prin urmare, elucidarea modului de funcționare a circuitului modular local în orice parte a neocortexului va fi de mare importanță generală Această idee nu are nimic de-a face cu conceptul de echipotenţialitate al lui Lashley (Lashley, ) Voi începe cu un scurt rezumat al ceea ce se știe despre dezvoltarea filogenetică și ontogenetică a neocortexului și citoarhitectonica acestuia, fapte care cred că sunt în concordanță cu ipoteza mea generală, optsprezece W Mountcastle Filogeneza neocortexului Creșterea în avalanșă a neocortexului este o caracteristică importantă a evoluției mamiferelor; gradul acestei creșteri distinge primatele de alte mamifere, iar omul de alte primate O sarcină importantă a neuroștiinței comparate este de a urmări dezvoltarea evolutivă a creierului uman prin măsurarea mulsurilor fosile intracraniene, precum și a creierului primatelor moderne și a strămoșilor lor presupuși insectivori (Jerison, ) Măsurătorile creierului la primatele moderne sunt valoroase pentru o astfel de reconstrucție, în principal pentru că oferă o bază pentru concluzii retrospective, deoarece semnul distinctiv al evoluției primatelor este natura sa paralelă și divergentă (Washburn și Harding, ; Hodos, ) Astfel, primatele vii, ușor accesibile cercetării neurologice, în mare parte maimuțe din Lumea Veche și Lumea Nouă, s-au îndepărtat de linia care duce la oameni (și unele de altele) cu mai bine de de milioane de ani în urmă Cu toate acestea, măsurători detaliate ale întregului creier și dimensiunile relative ale diferitelor părți ale acestuia la insectivorele Prosimiae și Simiae permit ca speciile să fie clasificate secvenţial în ceea ce privește dezvoltarea creierului, iar gradul de dezvoltare a creierului asigură cea mai bună corelație posibilă cu evoluția nivelul de functionare În plus, măsurătorile atente făcute de Stephen și colegii săi (Stephan , , ; Stephan, Andy, , ; Stephan, Bauchot, Andy, ) la peste șaizeci de specii au arătat că toate părțile creierului, cel mai bun Mai presus de toate, dezvoltarea absolută și relativă a neocortexului se corelează cu evoluția funcției Se presupune că insectivorele primitive moderne s-au schimbat foarte puțin în comparație cu strămoșii lor, de la care a descins și linia umană Stephen a folosit acest fapt pentru a crea o măsură a dezvoltării evolutive a creierului ca raport dintre dimensiunea creierului observată și cea așteptată la un insectivor cu aceeași greutate corporală Rata de dezvoltare a noului cortex este de pentru oameni, pentru cimpanzei și pentru cercopithecines Principiul de organizare a funcției creierului nouăsprezece folosind o astfel de metodă alometrică, se întâlnesc unele relații neobișnuite; astfel, rangul evolutiv ridicat al miopitecului se explică probabil printr-o scădere secundară a dimensiunii corpului, iar poziția scăzută a gorilei poate fi asociată cu gigantism Aceste abateri dispar dacă raportăm volumul neocortexului cu zona foramenului magne (Radinsky, ) sau cu volumul medulei oblongate (Sacher, ) Gradul de dezvoltare a neocortexului la om este accentuat în special de scorurile de dezvoltare pentru diferite regiuni ale creierului: neocortex, ; striat, ; hipocampus, ; cerebel, ; talamus dorsal, ; și structurile olfactive bazale și bulbul olfactiv, sau mai putin Nu toate părțile neocortexului se dezvoltă uniform la primate Astfel, regiunea striatala este foarte dezvoltata la Prosimiae si mult mai putin la Simiae, si mai ales la om, la care este redusa in raport cu intregul neocortex Regiunea striatală este slab exprimată la insectivore și, prin urmare, Stephen (Stephan, ) a luat lemurul striat ca bază pe care se măsoară dezvoltarea acestei regiuni, deoarece acest prosimian are cea mai mică regiune striatală distinctă Folosind această bază de comparație, rata de dezvoltare a cortexului striat la om este mai mică de un sfert din cea a întregului neocortex Dacă aceasta este dezvoltarea relativă pentru alte zone senzoriale ale cortexului, atunci putem concluziona că indicele de dezvoltare pentru cortexul homotipic eulaminar este chiar mai mare decât - cifra obținută pentru noul cortex uman în ansamblu Creșterea neocortexului la primate s-a produs printr-o extindere mare a suprafeței sale fără modificări semnificative în organizarea verticală Astfel, Powell și colab au arătat că numărul de neuroni de-a lungul liniei verticale care trece prin grosimea cortexului, adică într-un cilindru de µm în diametru, este izbitor de constant la aproximativ (Rockel, Hi-orns, Rotveii, ) ) Numerele din numărare au fost de fapt aceleași pentru cele cinci regiuni studiate la cinci specii de animale: regiunile corticale homotipice motorii, somatosenzoriale, frontale, parietale și temporale la șoareci, pisici, șobolani, macaci și oameni În striat W Mountcastle În scoarța majorității primatelor, această cifră se dublează oarecum, ceea ce nu găsește o explicație gata făcută Deși, cu o excepție notată, numărul de celule dintr-un cilindru mic de neocortex este neschimbat, densitatea lor de împachetare este diferită Grosimea cortexului, înălțimea acestui mic cilindru, variază la diferite mamifere cu aproximativ un factor de trei, iar în același creier grosimea variază oarecum în diferite regiuni Este foarte probabil ca aceste diferențe să se datoreze variațiilor în dezvoltarea arborelui dendritic și a neuropilului sinaptic (Vok, ) Conform microscopiei electronice, raportul dintre cele două clase principale de neuroni, celulele piramidale și cele stelate, este de aproximativ la în zone citoarhitectonice și funcționale diferite precum zonele motorii, somatosenzoriale și vizuale ale macacului (Sloper, ; Tombol) , ) și la șobolan și pisici (Gatter, Winfield, Powell, ) Un număr de subtipuri au fost descrise în aceste două clase principale de celule, dar apariția de noi subtipuri nu se corelează cu direcția generală de evoluție a neocortexului și este puțin probabil ca în orice stadiu al evoluției mamiferelor tipuri de celule complet noi, inerente numai oricărui creier, a apărut în diferite tipuri de alte tipuri, presupus mai primitive sau mai simple Ontogenia neocortexului Ontogenia neocortexului la primate a fost urmărită prin munca unui număr de cercetători care au folosit etichete radioactive pentru divizarea celulelor (pentru o trecere în revistă a literaturii, vezi Sidman, ) și în aspectul care ne interesează, în special prin lucrarea lui Rakic la maimuțe (Rakic, , , , , ; Sidman și Rakic ) Toate celulele destinate neocortexului macacului provin din zonele ventriculare și subventriculare ale tubului neural în perioada de două luni între zilele și într-o perioadă intrauterină de de zile Celulele destinate straturilor din ce în ce mai superficiale apar în succesiunea corectă de timp: noul cortex este construit „din interior spre exterior” Celulele care apar Principiul de organizare a funcției creierului precoce, în principal din zona ventriculară, se pot deplasa de-a lungul traiectoriilor lor scurte de migrare de – µm lungime prin extinderea procesului și mișcarea nucleului Celulele care au apărut ulterior trebuie să migreze pe distanțe de până la mm; până la locația lor finală, se deplasează de-a lungul suprafețelor celulelor gliale orientate radial care se extind prin întregul perete al tubului neural Ca urmare, celulele cortexului sunt aranjate în fire orientate radial, sau coloane, care traversează cortexul și, conform ipotezei existente, celulele fiecărei astfel de coloane reprezintă o singură clonă (Meiler și Tetzlaff, ) Rakic (Rakic, , ), precum și Schmechel și Rakic (Schmechel, Rakic, ) au studiat celulele gliale speciale în detaliu La maimuțe, ele pot fi identificate în a -a zi de dezvoltare intrauterină după începerea migrației neuronale Numărul lor începe să scadă în a -a zi - la săptămâni de la finalizarea migrației; atunci se găsesc formele lor tranzitorii Pe baza rezultatelor acestor studii, a dezvoltării neocortexului și a studiului unui număr de preparate cerebrale prelevate de la fetuși (Powell și Mauntcastle, ), se poate spune că diferențele citoarhitectonice caracteristice neocortexului nou-născutului și adultului primatele nu exista inca pana in acel moment al dezvoltarii fetale atunci cand toate celulele corticale au atins pozitia finala Caracteristici arhitectonice clare pot fi detectate de stadiul E- , la o săptămână după generarea ultimelor celule corticale, când fibrele din corpul geniculat lateral tocmai au ajuns în cortex (Rakic, ) În acest moment câmpul devine aproape la fel de distinct și clar definit ca la adult Limitele sale se desfășoară de-a lungul marginilor brazdei pintenilor, a cărei adâncime a crescut foarte mult în ultimele zile În alte părți ale neocortexului maimuței în acest stadiu (E- ), deși mai puțin pronunțată, se observă o diferențiere arhitectonică semnificativă Un astfel de exemplu poate fi văzut între câmpurile și din pereții șanțului central emergent Astfel, se pare că diferențierea morfologică internă a noului cortex începe imediat după stadiul în care celulele cortexului W Mountcastle ajung la poziția lor finală Studiul fetușilor a confirmat datele lui Rakic că în acest stadiu de dezvoltare celulele cortexului sunt aranjate în coloane distincte Există o relație cauzală între diferențele citoarhitectonice și funcționale în diferite zone ale cortexului? Chiar și o scurtă trecere în revistă a secțiunilor în serie indică diferențe în structura internă a diferitelor părți ale cortexului cerebral, în special a neocortexului Dezvoltarea doctrinei citoarhitectonicii a început cu Meinert și este asociată cu numele lui Campbell, Brodman, E Smith, Economo și Vogt Eforturile lor și munca multora care i-au urmat au condus la subdiviziunea detaliată și la cartografierea corespunzătoare a cortexului cerebral la multe mamifere, inclusiv la oameni, pe baza diferențelor în numărul și densitatea de împachetare a celulelor de diferite tipuri și dimensiuni în straturile omoloage ale diferite părți scoarță În unele cazuri, au fost utilizate alte criterii, cum ar fi gradul și secvența temporală de mielinizare a fibrelor nervoase interne și externe Potrivit autorilor, care au experiență în diviziunea cortexului cerebral și l-au adus la limită, este indicat să se împartă cortexul chiar și în părți foarte mici Unii specialisti in citoarhitectonica si neurologie de atunci au luat pozitia din care aceste zone identificate morfologic ar trebui considerate „organe” cvasi-independente ale creierului, fiecare dintre acestea functionand independent de departamentele invecinate; timp de o jumătate de secol această viziune nu a fost serios contestată Primii ani de cercetări citoarhitectonice au făcut loc unei perioade de dezbateri aprinse; reacția împotriva fisiunii fracționate a fost atât de puternică încât unii oameni de știință au considerat că toate diferențele dintre regiunile corticale, cu excepția celor mai evidente, sunt impresii subiective (Lashley și Clark, ; Bonin și Bailey, ) Acum aceste vechi dispute par a fi soluționate Toată lumea a fost de acord că există diferențe între principalele zone ale neocortexului și că acestea Principiul de organizare a funcției creierului poate fi descris obiectiv Ele sunt o proprietate constantă a noului cortex al oricărei specii de animale, iar omologia poate fi stabilită între zonele astfel distinse la un număr mare de mamifere De asemenea, nu există nicio îndoială că zonele cortexului cu citoarhitectonici diferite servesc diferite funcții, iar termenul „funcție” este folosit în sensul obișnuit acceptat (de exemplu, controlul mișcării sau procesarea semnalelor de intrare senzoriale) În orice caz, o astfel de concluzie ar trebui făcută pe baza a aproape un secol de studiu al efectelor stimulării electrice a neocortexului și modificărilor de comportament care sunt cauzate de deteriorarea limitată la unul sau altul câmp citoarhitectonic mare Această concluzie a fost mult întărită de lucrările citoarhitectonice recente, în special de cele în care sunt folosite noi metode de dezvăluire a conexiunilor (o contribuție mare a avut aici Nauta, Powell, Jones, Kuypers, Eckert și alții) Acum putem concluziona că fiecare zonă a neocortexului, care are propria sa citoarhitectonie și propria „funcție”, are, de asemenea, un set diferit de conexiuni externe, adică propria sa organizare a talamic, cortico-cortical, interemisferic și lung descendent conexiuni Astfel, întrebarea importantă referitoare la neocortex este următoarea: în ce măsură cele trei variabile – citoarhitectonica, conexiunile extrinseci și „funcția” – sunt legate cauzal între ele? Se cunosc puține despre a patra variabilă, și anume diferențele dintre microconexiunile interne ale diferitelor zone Descoperirea activității electrice spontane în cortexul cerebral a ridicat întrebarea dacă zonele cortexului, definite citoarhitectonic, diferă și prin natura activității electrice descărcate de pe suprafața cortexului sau din partea corespunzătoare a craniului S-a constatat că electroencefalogramele unor zone foarte mari - lobii frontal, parietal și occipital - sunt într-adevăr complet diferite, dar nu au fost găsite diferențe caracteristice între înregistrările obținute în zonele situate în aceste zone mai mari - zone care diferă clar și uneori izbitor în organizarea sa structurală W Mountcastle zarea În orice caz, până acum studiul activității lente spontane a neocortexului a scos la iveală puține în organizarea funcțională internă a acestuia Într-o serie de lucrări, Rose și Woolsey au fost primii care au combinat cu succes citoarhitectonica descriptivă cu analiza experimentală De exemplu, ei au descoperit că acele zone ale cortexului limbic al pisicii și iepurelui, pe care se proiectează cei trei nuclei anteriori ai talamusului dorsal, diferă în mod clar în criteriile citoarhitectonice și că fiecare zonă astfel definită primește toate fibrele de la unul singur nucleu în prezența unei zone de tranziție înguste între zone (Rose și Woolsey, a) Aceeași potrivire a fost stabilită între cortexul orbitofrontal al pisicii, definit de structura sa internă, și zona de proiecție corticală a nucleului mediodorsal al talamusului (Rose și Woolsey, b) Aceiași autori, în studiul lor asupra cortexului auditiv al pisicii, au adăugat un al treilea, independent de precedentul, criteriu pentru determinarea mărimii câmpului cortical (Rose, ; Rose și Woolsey, ) Aici, toate cele trei criterii - citoarhitectonica, zona corticală a proiecției nucleului geniculat medial al talamusului dorsal și zona cortexului activată prin stimularea electrică a plăcii osoase spiralate a cohleei - au furnizat aproape identice limitele cortexului auditiv Acest lucru a condus la concluzia generală că una sau alta zonă a cortexului poate fi determinată atât de structura sa internă, cât și ca zonă de proiecție a unui nucleu talamic specific O astfel de generalizare a fost ulterior confirmată într-un număr mare de lucrări privind multe specii, inclusiv primate (Jones și Burton, ; Jones și Wise, ) Rezultatele studiilor electrofiziologice recente cu analiza activității neuronilor individuali au întărit semnificativ această viziune, deoarece s-a demonstrat că este posibil să se stabilească o corelație a proprietăților funcționale atât statice, cât și dinamice ale neuronilor corticali cu zona citoarhitectonică în care sunt situate Aceasta a fost stabilită la maimuțe în stare de anestezie superficială, la animale peparcotizate, dar imobilizate și la animale trează în condiții de comportament liber - în stare somatosenzorială (Powell, Mountcastle, ; Mountcastle, Powell, Principiul de organizare a funcției creierului a, b; Carii, LaMotte, Mountcastle, a, b; Mountcastle et al , ), vizual (Hubel, Wiesel, , , a, b; Poggio et al , ; Poggio, Doty, Talbot, ; Poggio, Fischer, ), motor (Evarts, , ) și zone de asociere (Duffy și Birchfiel, ; Lynch și colab , a, b; Sakata și colab , ; Hyvărinen și Poranen, ; Mountcastle și colab , ; Lynch și colab , ) În rezumat, concluzionez că diferențele citoarhitectonice dintre regiunile neocorticale reflectă diferențe în distribuția conexiunilor lor externe Această distribuție este departe de a fi aleatorie Este detaliat și strict specific fiecărei zone; de fapt, caracterizează fiecare zonă „Funcțiile” tradiționale sau obișnuite ale diferitelor zone reflectă și aceste diferențe în relațiile externe; dar nu poartă nicio informație despre diferențele de structură sau funcție internă Acest lucru duce la ideea că neocortexul este mult mai omogen din punct de vedere funcțional peste tot decât se credea anterior și că creșterea sa rapidă la mamifere și în special la primate a fost realizată prin multiplicarea modulului neuronal de bază, și nu prin apariția unor tipuri complet noi de neuroni sau forme calitativ diferite de organizare internă Prin urmare, diferențele citoarhitectonice pot reflecta selecția (selectarea) sau gruparea modulelor în anumite zone prin anumite grupuri de conexiuni de intrare și ieșire În zonele motorii și senzoriale primare ale cortexului, această selecție se face printr-o conexiune puternic dominantă, iar identificarea citoarhitectonică a zonelor heterotipice este clară și foarte distinctă Zonele cortexului eulaminar homotipic ( % din neocortexul uman) sunt caracterizate de grupuri mai uniform distribuite de conexiuni externe, iar aici diferențele citoarhitectonice, deși distincte, sunt mai puțin accentuate Astfel, sarcina principală care trebuie rezolvată pentru a înțelege funcția neocortexului și, prin urmare, a creierului, este de a descoperi organizarea structurală și funcțională internă a modulului neocortical Acest modul, cred, se numește coloana corticală W Mountcastle Organizarea coloană a cortexului cerebral Dacă nu mă înșel, cuvântul „coloană” a fost folosit pentru prima dată de Economo pentru a descrie rândurile de neuroni aranjați vertical care trec prin toate straturile de celule corticale Din câte știu, Economo nu a spus nimic despre organizarea funcțională a cortexului, iar Lorente de No a fost primul care a sugerat un model vertical al cortexului, idee căreia îi studiază propriile conexiuni intracorticale după metoda Golgi l-a condus Ideea organizării columnare a cortexului a apărut ca un concept funcțional bazat pe descoperirea făcută în experimente fiziologice și constând în faptul că unitatea principală de activitate în noul cortex este un grup de celule situat vertical, cu multe conexiuni între aceste celule de-a lungul axei verticale și un număr mic dintre ele în direcția orizontală Se presupune că această unitate funcționează în operațiuni de procesare și distribuție Subliniez din nou (pentru afirmațiile mele anterioare vezi Mountcastle, , și, de asemenea, Powell și Mountcastle, ), că totuși această teorie nu consideră cortexul ca o colecție de unități izolate cimentate într-un mozaic, așa cum unii autori (Towe, ) Creutzfeldt, ) În secțiunile care urmează, prezint dovezile fiziologice pentru această ipoteză și apoi atrag atenția asupra unora dintre numeroasele descoperiri noi importante despre structura internă și conexiunile neocortexului care oferă un sprijin puternic pentru ipoteza coloanei Cu toate acestea, voi enumera mai întâi o serie de principii generale importante care vor fi ilustrate mai târziu Coloana corticală este un dispozitiv de procesare cu intrare și ieșire Numărul de alte site-uri care transmit semnale către și de la o zonă definită în mod tradițional a cortexului poate varia de la aproximativ la Eșantionul format din orice subgrup dat de module din această zonă este de obicei mult mai mic și variază de la subgrup la subgrup cu suprapunere Aranjarea coloanelor face posibilă Principiul de organizare a funcției creierului maparea mai multor variabile simultan pe o matrice bidimensională Există conexiuni specifice între grupuri ordonate de coloane din diferite zone ale cortexului și între grupuri de coloane corticale și module de structuri subcorticale Astfel, în timpul trecerii prin și între astfel de zone, relațiile topologice pot fi menținute cu sau fără mapare topografică (geografică) Parametrii prin care sunt identificate coloanele și grupurile ordonate de coloane pot varia într-o anumită zonă definită în mod tradițional a cortexului și diferă puternic în diferite zone Modelul funcțional columnar permite o suprapunere parțial deplasată în raport cu reprezentarea topografică, în concordanță cu izolarea dinamică a elementelor active ale coloanei printr-o formă de inhibiție laterală în jurul coloanei Căile coloanei interne care diverg către diferite ieșiri fac posibilă procesarea selectivă ("extracția proprietății") anumitor parametri ai semnalului de intrare pentru o anumită destinație de ieșire Dovezi dintr-un studiu al cortexului somatosenzorial Studiul primei zone somatosenzoriale la pisicile anesteziate a oferit dovezi că unitatea funcțională de bază a neocortexului este o coloană (sau cilindru sau placă) orientată vertical, care străbate toate straturile celulare O astfel de coloană este capabilă să îndeplinească funcții de intrare-ieșire de o complexitate considerabilă indiferent de distribuția orizontală a activității în materia cenușie (Mountcastle, ) Această ipoteză a fost confirmată și extinsă în studiile regiunii omoloage a cortexului maimuțelor anesteziate (Powell și Mountcastle, ) Parametrii de identificare a coloanelor din cortexul somatosenzorial sunt proprietățile statice ale neuronilor: amplasarea câmpurilor lor receptive în două dimensiuni ale suprafeței corpului; natura stimulilor capabili să-i trezească, W Mountcastle' numită proprietate „modalitate”; rata de adaptare la un stimul constant este o proprietate care este determinată la nivelul receptorului senzorial și astfel este o componentă a modalității Aceste variabile sunt stabilite prin proiecții separate congruente ale activității în cortexul cerebral în grupuri mici de fibre senzoriale de ordinul întâi care au câmpuri receptive comune sau strâns suprapuse și o capacitate comună de transmutare senzorială Ele cartografiază de-a lungul axelor x și y ale cortexului somatosenzorial postcentral și exemplifică o proprietate generală importantă a organizării columnare: permite maparea unei game de variabile în două dimensiuni ale cortexului cerebral Organizarea columnară în ceea ce privește locul și modalitatea a fost găsită acum în toate secțiunile topografice și citoarhitectonice ale cortexului somatosenzorial în diferite condiții experimentale și la mai multe specii de animale: , Mountcastle și colab , , Whitsel, Dryer, Ropollo, ; Dreyer şi colab , ); ) în zona somatosenzorială I a macacilor trezi, care se mișcă liber (Carii, LaMotte Mountcastle, a b; ) în zona somatosenzorială II, la pisici anesteziate (Carreras, Anderson, ) și macaci curarizați neanesteziați (Whitsel, Petrucelli, Weirner, Petrucelli) ); ) la nou-născuți anesteziați (Armst-rong-James, ) și șobolani adulți (Welker, ) Werner, Whitsel și colaboratorii lor au adus contribuții majore la înțelegerea cartografierii corpului în cortexul somatosenzorial, iar constatările lor sunt direct relevante pentru natura organizării columnare a acestei zone (vezi revizuirea lui Werner și Whitsel, ) Fiecare segment sau o mică parte a segmentului este proiectat pe suprafața cortexului sub forma unei fâșii lungi, înguste, uneori șerpuitoare, care trece din față în spate prin toate câmpurile citoauchitectonice ( a, b, și ) ale cortexul somatosenzorial postcentral Aceste dungi sunt construite în așa fel încât mișcarea de-a lungul oricărei căi mediolaterale de pe cortex exprimă mișcarea de-a lungul unei căi continue pe suprafața corpului, formată dintr-o succesiune de mișcări prin dermatoame individuale Principiul de organizare a funcției creierului Mișcarea din față în spate de-a lungul oricărei reprezentări a dermatomului reproduce traseul de-a lungul dermatomului pe suprafața corpului Se știe de mult că parametrul modalității este, de asemenea, mapat diferențial în această reprezentare spațială Acest proces de cartografiere creează o imagine a corpului în spațiul cortical, topologică în sensul că transmite conexiunile care au loc în corp de-a lungul unor căi specifice, fără a respecta raportul exact al dimensiunilor corpului Între grupele ordonate de elemente din spațiul corpului și alte grupuri ordonate de elemente din spațiul reprezentării corticale, se păstrează relații corecte de-a lungul căilor aferente, unele dintre ele divergente și recombinându-se Gradientul diferențial pentru modalitatea în direcția anteroposterior a benzii variază oarecum de la un loc topografic la altul (de exemplu, picioare, picioare, mâini, brațe, fețe; Whitsel și Dryer, ), dar pentru toate locurile există o probabilitate mare că la coloanele câmpului Aferente special profunde, inclusiv cele musculare, sunt potrivite pentru; la coloanele câmpului b - adaptându-se încet aferente pielii; la coloanele câmpului - aferente pielii care se adaptează rapid (Paul, Merzenich, Goodman, ), iar la coloanele câmpului - aferente profunde din articulații, iar o parte din deplasarea lor are loc în zonele de tranziție Pentru a clarifica acest principiu general, sunt necesare date noi, deoarece rămâne neclară următoarea împrejurare importantă: coloanele cortexului somatosenzorial sunt specializate în poziție doar în direcția mediolaterală, sau există un parametru care le caracterizează și în direcția antero-posterior de-a lungul proiecția îngustă a dermatomilor? Al doilea este mai probabil, și anume că specializarea necesară în raport cu locul este prezentă atât de-a lungul axei X a cortexului, cât și de-a lungul axei Y, iar modalitatea este mapată congruent ca un al treilea parametru static Până acum, dinamica procesării neuronale a informațiilor în coloanele cortexului somatosenzorial a fost studiată doar preliminar Există dovezi că activitatea într-o coloană duce la inhibarea neuronilor din coloanele adiacente atât a aceleiași modalități, cât și a altor modalități treizeci W Mountcastle (Mountcastle și Powell, a, b) Mecanismul acestei inhibiții este necunoscut Este generată în cortex, posibil prin intermediul interneuronului inhibitor presupus descris de Marin-Padilla ( ; vezi și Jones, ) Terminalele acestor celule formează discuri subțiri, din față în spate, alungite vertical O astfel de distribuție a inhibării ar asigura izolarea coloanei active, sau a plăcii, de vecinii săi Este foarte probabil ca inhibiția care acționează transsinaptic asupra colateralelor axonilor recurente ale neuronilor de proiecție din straturile V și VI (Stephanis și Jasper, ) să joace un rol și în crearea inhibiției în jurul coloanelor Unii neuroni din cortexul somatosenzorial sunt sensibili selectiv la direcția mișcării stimulului prin câmpurile lor receptive periferice Această caracteristică a reprezentării centrale a evenimentelor care au loc la periferie apare după două sau mai multe etape de procesare a semnalului intracortical, întrucât Whitsel, Ropollo și Werner (Whitsel, Bopollo, Werner, ) au descoperit că celulele cu această calitate dinamică se localizează preferenţial în stratul III cortexul somatosenzorial și, într-o măsură mai mică, în stratul V Selectivitatea direcțională pare a fi o proprietate mult mai comună a neuronilor pielii din câmpul (Sakata și colab , ; Mountcastle și colab , ), unde sunt proiectate multe celule piramidale stratul III al cortexului somatosenzorial Deși până acum s-au obținut doar date preliminare, aceste observații sugerează că într-o coloană specializată a cortexului somatosenzorial într-un anumit canal care duce la o anumită ieșire, există o procesare și o integrare preferențială a evenimentelor neuronale care semnalează atributele stimulului și care sunt prelucrate în continuare în zona în care este proiectat acest canal de ieșire Woolsey și Van der Loos ( ) au descoperit un dispozitiv anatomic special în cortexul somatosenzorial al șobolanului care ar putea servi drept bază morfologică pentru organizarea columnară a acestei regiuni la animalele din această specie Fiecare păr sinusal pe partea contralaterală a capului și mai ales Principiul de organizare a funcției creierului fiecare vibriză lamelară este reprezentată într-o coloană de celule, care în stratul IV este izolată distinct într-un „butoi” de aproximativ - µm în diametru Densitatea celulelor din peretele butoiului este de , ori mai mare decât în centrul „gol” (Pasternak și Woolsey, ) Analizând activitatea neuronilor individuali, Welker (Welker, ) a arătat că toate celulele barilului și coloanei de deasupra și dedesubtul acestuia sunt activate prin mișcarea unei singure vibrise contralaterale Butoaiele se găsesc și în cortexul somatosenzorial al șoarecilor și șobolanilor australieni, dar nu au fost găsite la niciuna dintre numeroasele specii studiate (Feldman și Peters, ; Woolsey și Schwarz, ) Deci, forma corpului este mapată pe cortexul somatosenzorial postcentral al primatei cu păstrarea secvenței topologice Fiecare mică parte a inervației segmentare este proiectată pe o fâșie lungă, uneori sinuoasă, de cortex care rulează în direcția anterioară-posterior; dungile variază atât în lungime (în direcția anteroposterioră) cât și în lățime (în direcția medial-laterală) Astfel, orice loc de pe cortex este caracterizat de parametrii de localizare de-a lungul axelor sale xnu În plus, fiecare coloană este caracterizată de un parametru de modalitate static Astfel, cortexul somatosenzorial primar ilustrează câteva proprietăți generale ale organizării columnare Fiecare coloană locală se caracterizează prin parametrii ei statici de locație și modalitate, iar rândurile de coloane (sau plăci) cu aceeași specializare dermatomală și rânduri cu aceeași specializare modală sunt situate în unghi drept unul față de celălalt Judecând după unele date preliminare, alte variabile, mai dinamice, sunt de asemenea mapate pe aceeași matrice bidimensională Grupurile de coloane ale acestei matrice sunt legate în mod specific de grupurile de coloane ordonate din alte zone (vezi mai jos) Această zonă a cortexului este controlată de intrarea sa specifică talamocorticală într-o asemenea măsură încât acele zone în care procesarea senzorială are loc, așa cum era de așteptat, cu cea mai mare precizie - zone W Mountcastle pentru mana, picior si fata - izolat de unele intrari cortico-corticale si calosale Organizarea columnară este destul de compatibilă cu faptul că proiecțiile formei corpului sunt parțial deplasate și se suprapun oarecum Dovezi dintr-un studiu al cortexului vizual Cortexul vizual ne-a oferit cele mai multe informații despre organizarea columnară și cele mai puternice dovezi pentru aceasta, în principal datorită lucrării elegante a lui Hubel și Wiesel, pe care au rezumat-o recent (Hubel și Wiesel, ) Harta spațiului vizual pe cortexul striat este determinată de distribuția fibrelor geniculocorticale, în timp ce parametrii care determină maparea coloanelor pentru un număr de variabile sunt creați la primii pași ai procesării informațiilor intracorticale Vreau să subliniez acest punct, deoarece proprietățile specifice ale coloanelor – elemente care procesează informații în cortex – par a fi determinate atât de intrările lor aferente, cât și de natura procesării intracorticale a acestor intrări Combinând metode electrofiziologice cu o serie de abordări anatomice experimentale, Hubel și Wiesel au arătat că coloanele câmpului al -lea „formează plăci alternante dispuse vertical pentru ochiul stâng și drept Aceste plăci pe secțiuni orizontale au forma unor benzi alternante cu un diametru de aproximativ microni, care ocazional se împart dihotomic și au terminații oarbe Aproximativ în unghi drept față de aceste benzi de dominanță ale ochiului se află benzi mult mai înguste ale căror celule sunt reglate selectiv la orientări scurte în linie dreaptă și, astfel, fiecare membru al blocului local de coloane de dominanță conține o secvență completă de de grade de coloane subțiri de orientare ( sau benzi) Pentru orice neuron dat, dominanța ochiului drept sau stâng este determinată de intrarea aferentă, dar gradul acestei proprietăți de dominanță și orientare sunt determinate de procese intracorticale Această combinație încrucișată de binoclu și orientare- Principiul de organizare a funcției creierului nyh groups ocupă o suprafață de aproximativ X microni Eu numesc un astfel de grup macrolocon; Acesta este rezultatul suprapunerii dominanței ochiului și a hipercoloanelor orientative descrise de Hubel și Wiesel Astfel, cortexul vizual este predominant un exemplu al modului în care un set de variabile poate fi mapat sau reprezentat într-o matrice bidimensională prin organizare columnară Cele două dimensiuni ale reprezentării spațiului, câmpul vizual, sunt mapate în mod congruent cu variabilele de dominanță și orientare a ochiului, și cu siguranță și cu alte variabile (vezi mai jos) Compatibilitatea principiului coloanelor și principiul suprapunerii parțial deplasate este la fel de clară în cortexul vizual ca și în cortexul somatosenzorial Aici, câmpul receptiv combinat al fiecărei macrocoloane se suprapune cu aproximativ jumătate din cel al grupurilor adiacente, iar relația liniară dintre factorul de mărire și dimensiunea câmpului receptiv înseamnă că acest factor de suprapunere rămâne același în reprezentarea corticală a câmpului vizual Astfel, orice segment de linie orientat prezentat în câmpul vizual va fi reprezentat maxim într-un grup de macrocoloane, a căror poziţie este determinată de locaţia în spaţiu şi de întinderea liniară a stimulului În cadrul acestui grup selectiv de macrocoloane, locul de activitate maximă este determinat de orientare Suprapunerea parțial deplasată a reprezentării spațiului vizual duce la faptul că grupurile mai puțin activate vor fi situate pe ambele părți ale rândului de macrocoloane activate maxim - răspândirea laterală a activității va fi brusc limitată de inhibiție Este important să subliniem, așa cum au făcut Hubel și Wiesel, izolarea funcției de procesare a cortexului striat Această zonă în ansamblu are cel mai mic număr de conexiuni externe dintre toate celelalte zone ale cortexului Ea trimite și primește fibre calose doar de-a lungul reprezentării meridianului vertical și, aparent, nu primește conexiuni cortico-corticale ipsilaterale Nicio parte a câmpului al -lea nu este conectată cu nicio altă parte a acestuia W Mountcastle fibrele U, iar distribuția tangențială a numărului predominant de fibre din substanța cenușie este limitată la aproximativ - mm (Fisken, Garey, Powell, ), și există motive serioase de a presupune că funcția principală a acestor fibre este de a crea bariere de inhibiție laterală care contribuie la izolarea dinamică a coloanei active de vecinii săi Astfel, deși prelucrarea informației intracorticale în câmpul al -lea este un pas necesar care duce la percepția vizuală, este poate corect să spunem că percepția vizuală nu „apare” acolo, ci mai degrabă într-o serie de sisteme complexe distribuite, fiecare dintre ele având un un anumit punct Câmpul este parte integrantă a acestuia În ceea ce privește cele mai complexe funcții vizuale, o primată care, dintre toate zonele vizuale și vizual-asociative ale cortexului, ar avea doar al -lea câmp, ar fi probabil lipsită de percepția vizuală Studiile privind activitatea dinamică a neuronilor corticali vizuali sugerează că în orice macrocoloană procesarea informațiilor despre diferite proprietăți ale stimulului are loc în canale paralele Regula generală pare să fie că în orice cale care duce la canalul de ieșire sunt selectate acele proprietăți care sunt prelucrate în continuare în zona în care duce acest canal: apare o combinație a funcțiilor de procesare și distribuție ale coloanei corticale Acest lucru este evidențiat, de exemplu, de datele recente ale lui Poggio și colaboratorii săi care au studiat procesarea dinamică a activității neuronale în regiunea foveală a cortexului vizual al maimuțelor trează antrenate să fixeze ferm o anumită țintă vizuală, în ciuda prezenței multor altor stimuli vizuali (Poggio, Doty, Talbot, ; Poggio și Fischer ) Poggio a măsurat reglarea frecvenței spațiale a neuronilor striatali, sensibilitatea lor la grilele în mișcare și unele aspecte ale interacțiunii binoculare, inclusiv sensibilitatea la disparitate În ceea ce privește sensibilitatea la frecvența spațială, majoritatea celulelor straturilor profunde ale cortexului au proprietățile „analizatoarelor de mișcare” utilizate de sistem Principiul de organizare a funcției creierului creierul, care controlează mișcările ochilor și către care sunt proiectați mulți neuroni din straturile inferioare ale cortexului În schimb, neuronii straturilor superioare par să funcționeze ca „analizatori de formă”, într-o anumită măsură independent de mișcare Calea care iese din aceste straturi este direcționată în principal către câmpurile și , unde, foarte posibil, procesarea ulterioară a semnalelor lor duce la perceperea structurii spațiale Astfel, diferite grupuri de neuroni de ieșire au proprietăți statice comune ale unui anumit loc al câmpului receptiv - dominanța ochiului drept sau stâng și proprietatea de orientare, dar canalele care conduc la acestea amplifică și procesează diferite proprietăți dinamice ale semnalelor de intrare Se știe de ceva timp că mulți neuroni din zonele vizuale ale pisicii (Barlow, Blakemore, Pettigrew, ; Nikara, Bishop, Pettigrew, ; Pettigrew, Nikara, Bishop, ) și câmpul al cortexului maimuței ( Hubel, Wiesel, ) se caracterizează prin disparitate câmpuri receptive S-a sugerat că, prin urmare, astfel de neuroni joacă un rol în mecanismele neuronale centrale ale vederii stereoscopice Poggio și Fischer ( ) au identificat recent neuronii în câmpul al unei maimuțe trează, care se deplasează liber, cu această disparitate de câmp receptiv Ei au observat neuroni excitatori și inhibitori reglați în profunzime, care, fiind candidați pentru rolul participanților în mecanismele neuronale ale vederii stereoscopice, pot servi și la fixarea privirii Neuronii cu acest acord se găsesc în toate straturile cortexului, dar cei mai mulți dintre ei se află în straturile inferioare care se proiectează pe subcortex În schimb, alți neuroni sensibili la o disparitate mai mare, fie în fața (“near neurons”), fie în spatele (“neuronii departe”) ai planului de fixare, sunt mai numeroși în straturile supragranulare Se știe că celulele acestor straturi (II și III) sunt proiectate către alte zone ale cortexului, în principal către câmpurile și , unde, se crede, are loc formarea ulterioară a mecanismelor neuronale ale vederii stereoscopice Acești neuroni pot fi, de asemenea, implicați în controlul convergenței axelor oculare care conduc la fuziunea imaginii W Mountcastle Această idee generală a fost confirmată în continuare în lucrările Lanțului, care combină studii electrofiziologice și anatomice Tseki a examinat o serie de proiecții ale celui de-al -lea câmp în câmpurile și , precum și în cortexul marginii posterioare a șanțului temporal superior la maimuțe În fiecare dintre aceste zone, el a observat procesarea suplimentară, mai subtilă, a unei proprietăți a stimulului (Zeki, , , ) Deci, în cortexul vizual striat, se manifestă unele proprietăți generale ale organizării columnare Mai multe variabile sunt mapate în matricea sa bidimensională Macro-cutiile sale funcționează ca astfel de dispozitive de procesare între intrare și ieșire, în care procesarea paralelă în fiecare dintre ele face posibilă selectarea unor proprietăți dinamice ale stimulului pentru formarea în canale limitate care conduc la anumite ieșiri (de obicei aceste proprietăți sunt îmbunătățite în mecanismele de procesare situate în zonele în care sunt direcţionate aceste canale) Grupurile de coloane ale sale sunt asociate selectiv cu grupuri ordonate de coloane în alte zone ale cortexului și în modulele structurilor subcorticale pe care este proiectat Cortexul vizual al maimuței se supune proiecției sale geniculostriate, iar în aceasta este asemănător reprezentărilor mâinii și piciorului din cortexul somatosenzorial în ceea ce privește gradul de izolare a intrării Organizarea columnară a cortexului vizual este compatibilă cu principiul suprapunerii parțial deplasate în reprezentarea câmpurilor vizuale în spațiul sistemului nervos Dovezi dintr-un studiu al cortexului auditiv Se știe de mult că regiunile cohleare, și astfel frecvența stimulilor sonori, sunt prezentate în ordine în cortexul auditiv „primar” A ; aceste informații au fost obținute în principal din numeroasele experimente cu potențiale evocate efectuate de Woolsey și colaboratorii săi (vezi recenzia lui Woolsey, ) Aceleași metode au fost aplicate pentru a identifica cortexul auditiv din creier Principiul de organizare a funcției creierului gu uman pe suprafața superioară a lobului temporal în zona corespunzătoare girului temporal transversal (Celesia, ) Împărțirea în coloane este mai pronunțată în coniocortexul acestei zone decât în orice altă parte a cortexului heterotipic; aranjamentul radial al celulelor se vede clar aici în secțiuni perpendiculare pe suprafața cortexului Așadar, Sou-sa-Pinta ( ) a descris cilindri verticali de celule în straturile mijlocii ale pisicii în câmpul A , cu diametrul de – µm, cu centre care conțin doar un număr mic de neuroni Un studiu al proprietăților fiziologice ale neuronilor individuali A a arătat că celulele pe care le întâlnește microelectrodul trec pe o astfel de coloană verticală, sunt reglate la aproximativ aceeași frecvență, iar curbele lor de acord scad brusc pe ambele părți, ceea ce, cel puțin parțial, se explică prin inhibiția laterală (Parker, ; Abeles și Goldstein, ; Merzenich și Brugge, ; Merzenich, Knight, Roth, ; Imig și Adrian, ) Aceeași organizare columnară în ceea ce privește frecvența preferată se găsește în regiunea auditivă anterioară (Knight, ) Suprapunerea curbelor de reglare neuronală în benzile de frecvență egale adiacente explică bine suprapunerea parțial deplasată a reprezentării frecvenței observată în experimentele de cartografiere a suprafeței Tunturi a fost primul care a sugerat că alte proprietăți ale semnalelor auditive ar putea fi mapate de-a lungul fiecărui contur sau bandă de frecvență egală a cortexului în unghi drept față de direcția schimbării frecvenței (Tunturi, ; Tunturi și Dudman, ) S-a dovedit acum că acesta este într-adevăr cazul la pisică (Imig și Adrian, ) și la maimuță (Brugge și Merzenich, ) La o pisică din regiunea de înaltă frecvență a regiunii A , proprietățile dominanței urechii și interacțiunii binaurale se modifică de-a lungul direcției benzii de frecvență egală Neuronii aflați într-o astfel de bandă de-a lungul axei perpendiculare a cortexului au aceeași sensibilitate la frecvență și aceeași interacțiune binaurală Microelectrodul, introdus oblic în banda de frecvență egală, trece adesea din zona cu un tip de interacțiune binaurală a neuronilor în zona cu alt tip de interacțiune W Mountcastle Stimularea binaurală poate determina suprimarea răspunsului în comparație cu stimularea cu o singură ureche, iar în toate astfel de cazuri urechea contralaterală domină Cu toate acestea, stimularea binaurală poate duce la însumare, caz în care oricare ureche poate domina Coloanele de suprimare și de însumare sunt aranjate în benzi continue care merg mai mult sau mai puțin în unghi drept față de contururile de frecvență egală În fiecare grup de însumare, la rândul său, există o împărțire în coloane, care sunt caracterizate de parametrul de dominanță al unei urechi Este bine cunoscut faptul că diferența interaurală de intensitate servește ca parametru prin care sunetele de înaltă frecvență (adică peste Hz) sunt localizate în spațiu Cortexul auditiv al maimuței a fost studiat într-o măsură mai mică decât cortexul pisicii, dar este deja clar că frecvența este reprezentată și la maimuțele A sub formă de contururi de izofrecvență, sau benzi situate în unghi drept față de linie de-a lungul cărora se află reprezentările cohleei Aceste benzi de izofrecvență se extind prin toate straturile de celule corticale în conformitate cu organizarea columnară (Brugge și Merzenich, ) În acest sens, o observație a acestor cercetători este de mare interes pentru noi Ei au descoperit în benzile pentru frecvențe de Hz și mai jos că neuronii din coloane sunt foarte sensibili la întârzierea interaurală și pe această proprietate (întârziere interaurală) se bazează capacitatea de a localiza sunete de joasă frecvență în spațiul înconjurător Sugă ( ) descrie organizarea columnară a cortexului auditiv al liliacului, remarcând avantajele de a putea mapa variabile multiple în două dimensiuni Acest liliac emite sunete de orientare care constau dintr-o componentă lungă de frecvență constantă urmată de o componentă scurtă de frecvență variabilă Prima componentă este utilizată pentru a detecta ținta și pentru a măsura viteza de mișcare a acesteia prin compensarea deplasării Doppler A doua componentă este utilizată pentru a localiza și determina magnitudinea țintei Cea mai intensă parte a primei componente este a doua armonică Principiul de organizare a funcției creierului nick în jur de kHz, care scade la kHz în ultimele câteva milisecunde ale semnalului Aproximativ % din cortexul auditiv primar este ocupat de coloane strict specializate pentru componenta de frecvență constantă în a doua armonică a sunetelor de orientare și ecoul său deplasat Doppler Coloanele sunt specializate de-a lungul axelor radiale și concentrice în două dimensiuni, frecvență și amplitudine, iar această reprezentare ocupă o parte disproporționat de mare a cortexului auditiv Deci, cortexul auditiv primar este organizat în coloane și, deși încă nu există date suficiente, parametrii de identificare de-a lungul axelor x și y sugerează că două benzi de coloană care se intersectează mapează frecvența sunetului în expresia neuronală a acelor proprietăți ale stimulului care sunt necesare pentru a localiza sunetul în spațiu Și acestea sunt diferența de intensitate interaurală pentru frecvențele înalte și diferența de timp interaural pentru frecvențele joase (sub Hz) Sunt necesare date suplimentare pentru a construi acest model general cu încredere; este, de asemenea, fără îndoială că și alți parametri dinamici sunt mapați de-a lungul axei benzilor de frecvență egale ale coloanelor, dar asemănarea generală a dispozitivului cu cortexul vizual și somatosenzorial este destul de evidentă Dovezi dintr-un studiu al cortexului motor precentral Până de curând, cortexul motor precentral a fost cel mai intens studiat, dar cel mai puțin înțeles dintre regiunile heterotipice ale neocortexului Progrese semnificative în înțelegerea organizării funcționale a acestei zone și a rolului său în controlul mișcării au fost realizate în ultimul deceniu prin aplicarea unor noi metode Printre acestea se numără înregistrarea semnelor electrice ale activității neuronilor unici în cortexul motor al maimuțelor trează antrenate să efectueze în mod repetat o anumită mișcare (Evarts, ); stimularea intracorticală și înregistrarea cu un microelectrod penetrant (Asanuma, , ), precum și câteva modalități noi de trasare a proiecțiilor către și dinspre astfel de zone ale cortexului Ca rezultat al W Mountcastle există o literatură extinsă și voi atrage atenția cititorului doar asupra unei mici părți din ea, și anume asupra celei care este dedicată organizării funcționale a cortexului motor precentral Asanuma et al (Asanuma, Rosen, a, b) a aplicat metoda microstimularii intracorticale și a obținut dovezi convingătoare că acei loci din cortex, stimularea cărora prin curenți slabi ( μA) determină mișcări mici în articulația distală, adesea produse de un singur mușchi , formează coloane verticale cu diametrul de , - , mm, care corespund coloanelor radiale de celule, atât de caracteristice acestei zone De asemenea, au reușit, prin înregistrarea printr-un electrod de stimulare, să urmărească intrarea aferentă către celulele motorii ale cortexului din imediata sa vecinătate Aceste celule sunt de obicei activate prin stimularea receptorilor din țesuturile profunde din și în jurul articulației, conduse de stimularea intracorticală locală Doar acele coloane care au fost stimulate de mișcarea degetelor conțineau neuroni cu câmpuri receptive ale pielii De obicei aceste câmpuri erau situate pe pielea mâinii, lipsită de păr, în locurile în care erau activate prin mișcarea cauzată de stimularea locală Se crede că bucla de intrare-ieșire astfel constituită joacă un rol în mișcările controlate tactil ale mâinii și degetelor și în mișcările instinctive de apucare Aceste observații au fost confirmate în principiu de un număr de cercetători (Doetsch și Gardner, ; Lenon și Porter, ) Alți autori subliniază natura mai distribuită a „coloniilor” de neuroni ai tractului piramidal asociate cu un anumit mușchi (Phillips, ; Anderssen și colab , ) Un fapt esențial descoperit de Yankovskaya și colab (Jankowska, Padel, Tanaka, a) este că, deși locii excitatori pentru un anumit mușchi au fost mai larg distribuiti decât ar sugera observația lui Asanuma, ei nu au fost continui Astfel, conform unei ipoteze de lucru despre organizarea funcțională a cortexului motor, coloanele radiale de neuroni care procesează semnalele de intrare în semnale de ieșire direcționate către același set de motonei Principiul de organizare a funcției creierului ronii formează grupuri care se suprapun acolo unde marginea subțiere a unui grup se întâlnește cu marginile grupurilor de coloane asociate cu alți mușchi Din această perspectivă, organizarea columnară a cortexului motor și suprapunerea parțial deplasată postulată de Phillips (Phillips, ) și alții sunt pe deplin compatibile Se poate crede că astfel de constelații motorii corticale care controlează mișcarea apar dintr-o combinație dinamică de grupuri de coloane active care se formează și se dezintegrează continuu asociate cu unul, doi sau mai mulți mușchi implicați într-o anumită fază a mișcării Se crede că comenzile de organizare pentru formarea acestor grupuri de mișcări își au originea în afara cortexului motor precentral în sine Astfel, întrebarea veche și adesea repetă se dovedește a fi redundantă: „Gândește cortexul în termeni de mișcare sau în termeni de mușchi?” Cortexul motor constituie un nivel intermediar în adevăratul sens jacksonian: nu „gândește” deloc; atât mișcările, cât și mușchii sunt „reprezentate” în ea, deși în moduri diferite Asanuma și Rosen ( ) au mers și mai departe în studiul lor asupra coloanelor cortexului motor folosind doi microelectrozi, unul pentru stimulare și celălalt pentru abducție Ei au descoperit că stimularea straturilor superioare a provocat excitație atât local, cât și în straturile inferioare, într-o coloană cu ceva mai puțin de mm în diametru; aceeași stimulare a creat o zonă de inhibiție în jurul coloanei Stimularea în straturile profunde a provocat excitație locală și aceeași inhibiție în jurul coloanelor, posibil identică ca mecanism cu cel care, conform descrierii lui Stephanis și Jasper ( ), este creat de impulsuri în colateralele axonilor recurente ale celulelor care dau naștere fibrelor tractului piramidal În mod surprinzător, stimularea straturilor profunde nu a provocat declanșarea neuronilor din straturile supragranulare Deci, cortexul motor este împărțit în coloane de celule cu un diametru de aproximativ mm, dar forma și geometria acestor coloane sunt necunoscute Grupuri de coloane asociate cu anumite seturi de neuroni intercalari sau motori W Mountcastle formează grupuri, ale căror margini se suprapun cu grupurile vecine asociate cu alți mușchi Parametrul care determină maparea lor de-a lungul axelor X și Y, aparent, este locația lor pe harta mușchilor corpului Se poate prezice că alte proprietăți, mai dinamice, ale activității neuronale sunt mapate de-a lungul acelorași axe X și Y, poate prin împărțirea coloanelor mari în altele mai mici, descrise până acum doar topografic Inhibarea dinamică în jurul coloanelor este produsă aparent atât de axonii care pătrund în substanța cenușie, cât și de acțiunea colateralelor recurente ale neuronilor de proiecție ai straturilor infragranulare Date dintr-un studiu al cortexului homotipic parietal Cortexul parietal homotipic al maimuței este construit sub formă de cordoane neuronale verticale și are caracteristicile funcționale ale unei organizări columnare (Mountcastle și colab , ; Lynch și colab , ) Aceste zone sunt foarte diferite de zonele heterotipice discutate mai sus, deoarece primesc mai mult de o intrare aferentă, așa cum este inerent zonelor senzoriale primare, și nu sunt asociate în mod unic cu efectorii periferici, cum este cortexul motor Parametrii determinanți pentru grupurile de coloane din cortexul parietal homotipic trebuie căutați în experimente cu observații electrofiziologice pe animale antrenate în anumite acte comportamentale legate de zona studiată Într-un astfel de studiu, toate grupurile de coloane din câmpurile și prezintă o proprietate comună care le determină: celulele lor sunt active în legătură cu acțiunea animalului asupra și în mediul său imediat, precum și în legătură cu relațiile spațiale a corpului și a părților sale, a câmpului gravitațional și a acestui mediu (Mountcastle, , , ) În câmpul există diferite grupuri de coloane, ale căror celule sunt active în timpul următoarelor mișcări: ) întinderea mâinii la obiectul de interes; ) manipulări cu obiectul; ) fixarea privirii si, in consecinta, atentia vizuala; ) mișcarea ochiului sacadic, nu spontană, ci indusă Principiul de organizare a funcției creierului stimul vizual; ) mișcarea lentă a ochilor și ) apariția bruscă a obiectelor la periferia câmpului vizual (aceștia sunt singurii neuroni ai cortexului parietal identificați până acum care sunt „vizuali” în sensul obișnuit) Separarea în coloane a acestor grupuri de celule cu proprietăți complet diferite este dovedită de faptul că: ) microelectrozii introduși în cortex într-o direcție perpendiculară pe suprafața acestuia și de-a lungul coloanelor de celule dispuse vertical, cu o mare probabilitate se vor întâlni cu celule de doar o clasă și ) microelectrozi , injectați oblic față de coloanele celulare, trec prin blocuri de țesut în care toate celulele aparțin unuia sau altuia de același tip și nu sunt amestecate Până în prezent, se știe puțin despre dimensiunea și forma exactă a coloanelor din cortexul parietal sau despre dinamica activității neuronale în acestea Consider că grupurile de coloane ale fiecărei clase din cortexul parietal sunt conectate prin conexiuni externe specifice cu grupuri de module la fel distincte în alte zone ale cortexului, precum și în nucleii subcorticali; aceste grupuri modulare strâns legate în diferite regiuni mari ale creierului formează sisteme distribuite care sunt precis interconectate între ele, servind funcții distribuite Sistem central de substanțe proiectat pe neocortex, fără organizare columnară Conceptul general de coloane nu exclude posibilitatea ca diverse alte sisteme să pătrundă și să opereze acolo, în special cele care îndeplinesc funcții generale de reglementare, mai degrabă decât procesarea detaliată a informațiilor Un exemplu este sistemul adrenergic, care este încorporat în locus coeruleus și este proiectat foarte larg în diferite părți ale sistemului nervos central, inclusiv în întregul neocortex (vezi recenzia lui Moore și Bloom, ) Acest sistem de proiecții directe către cortex a fost găsit la multe specii de animale, inclusiv la primate Două tracturi ascendente identificabile provin din locus coeruleus și ajung la cortex fără întrerupere Ele urcă prin subtalamus; componenta medială ajunge în cortex de-a lungul fasciculului cingulat, iar cea mai târziu W Mountcastle ral - de-a lungul capsulei exterioare O proprietate specială a acestui sistem este că din două puncte de intrare fibrele sale se deplasează tangențial și intră în toate zonele și straturile cortexului Molliver et al ( ) au folosit o metodă imunohistochimică pentru a urmări acest sistem, iar reconstrucțiile pe care le-au montat arată că neocortexul este străpuns în toate direcțiile de o rețea de fibre noradrenergice subțiri la intervale de – µm Toate straturile, cu excepția IV, conțin axoni radiali, tangențiali sau oblici aranjați astfel încât fiecare axon noradrenergic să poată afecta coloanele corticale adiacente adiacente pe o distanță foarte mare Se pare că orice celulă a locusului coeruleus are o proiecție foarte extinsă în creier, inclusiv zone ale neocortexului și creează un câmp axonal ramificat uriaș Încă nu se știe exact cum se termină aceste fibre; acestea pot fi atât terminații sinaptice tradiționale, cât și site-uri care secretă neurotransmițătorul în pasaj („de-a lungul drumului”), dar un lucru este clar: acest sistem este capabil să exercite o influență directă asupra fiecărei celule a noului cortex Semnificația funcțională a acestui sistem este, de asemenea, neclară Distribuția sa sugerează că are un efect de control sau reglare asupra neocortexului și că acesta poate fi printr-o conexiune sinaptică directă, sau prin eliberarea de substanțe mediatoare sinaptice „la distanță”, sau ambele, sau prin reglarea fluxului sanguin și a permeabilității vasculare (Raichle și colab , ) Rolul pe care se știe că acest sistem îl joacă în mecanismele somnului este poate doar una dintre cele mai evidente dintre funcțiile sale de control Oricare ar fi natura efectului său asupra cortexului – poate chiar efectul său asupra maturizării corticale – nu există nicio dovadă de „organizare pe coloană” în modul în care este distribuită în cortex Organizarea internă a neocortexului Pentru a înțelege organizarea funcțională a modulului neocortex, este necesară o diagramă bloc a conexiunilor structurale dintre intrările și ieșirile sale Până acum nu există oportunități pentru Principiul de organizare a funcției creierului să construiască o astfel de schemă, deși în lucrările din ultimii ani s-au obținut o mulțime de date necesare pentru aceasta privind relațiile sale interne și externe Sentagothai a rezumat această informație în creștere într-o serie de modele succesive, tot mai complete, de o valoare euristică considerabilă (Szentagothai, , , ; vezi și Garey, și Colonnier, , ) Planul general este prezentat după cum urmează Fibrele aferente care intră în neocortex provin din trei surse principale: din nucleele talamusului dorsal asociate în mod specific cu acesta; din alte zone ale cortexului aceleiași emisfere; de-a lungul corpului calos - de obicei din regiuni omoloage, dar uneori din regiuni heterologe ale emisferei opuse Inervația mai puțin densă și mai difuză are loc în nucleii talamici nespecifici, regiunile bazilare ale creierului anterior și unii nuclei monoaminergici ai trunchiului cerebral Terminațiile aferentelor externe care intră în cortex sunt întotdeauna excitatoare (profile asimetrice și vezicule rotunde: Garey și Powell, ; Jones și Powell, ), dar ele constituie o parte relativ mică a terminațiilor excitatorii din cortex - conform diverselor estimări, de la la % Principalele clase de axoni corticofugali sunt axonii cortico-corticali ipsilaterali, cortico-corticali comisurali, corticotalamici și o clasă mare de axoni care călătoresc în diferite combinații în zone precum ganglionii bazali, creierul mediu, puțul, medula oblongata și măduva spinării Sistemele aferente de diferite origini sunt distribuite în diferite structuri stratificate suprapuse ale cortexului Cea mai densă rețea de terminații ale fibrelor talamo-corticale specifice se încadrează pe straturile IV și III-V (Jones, Powell, ; Hubel, Wiesel, ; Sloper, ; Jones, a; Wimfield, Powell, ; Jones, Burton, ) Fibrele sistemului talamo-cortical nespecific și fibrele care ies din trunchiul cerebral se termină în toate straturile, dar mai ales în stratul I Fibrele cortico-corticale și comisurale ipsilaterale se termină în straturile supragrapuulare; ele sunt cele mai dense în straturile III și IV (vezi, de exemplu, Jones, Burton, Porter, ; Goldman și Nauta, ) W Mountcastle Există excepții foarte rare de la următoarele reguli generale: axonii direcționați spre exterior pleacă de la toate celulele piramidale ale cortexului; toți axonii externi care provin din cortex provin din celulele piramidale; toți axonii externi sunt excitatori în acțiunea lor sinaptică Celulele piramidale, dând naștere la diferite sisteme eferente, sunt strict izolate în diferite straturi Corpii celulari ai fibrelor corticotalamice se află în stratul VI (Lund și colab , ; Gilbert și Kelly, ; Jones și Wise, ), corpurile celulare ale sistemelor cortico-corticale se află în stratul III (Shoumura, ; Shoumura, Ando, Kato, ; Lund et al , ; Jones, Burton, Porter, ; Jones, Wise, ; Glickstein, Whitteridge, ) și corpurile celulare ale altor sisteme care coboară la ganglionii bazali, trunchiul cerebral , și măduva spinării, — în stratul V (Berkevoets și Kuypers, ; Humphrey și Rietz, ; Jones și colab , ; Jones și Wise, ) Conform datelor disponibile, o anumită proporție (nespecificată) a terminalelor excitatoare ale aferentelor externe se termină monosinaptic pe coloanele celulelor piramidale, creând astfel o cale monosinaptică „prin” Este foarte probabil, totuși, ca o proporție mult mai mare de aferente externe să se termine în interneuroni locali ai cortexului, o clasă eterogenă de celule stelate Acești neuroni intercalari variază în funcție de locație, dimensiune, semn al acțiunii sinaptice, întinderea și tipul câmpului dendritic și în ramificarea axonală Ele au fost clasificate într-o varietate de moduri (Lund, ; Jones, b) Aparent, spinii celulei stelate din straturile IV și III-B sunt principala destinație a fibrelor talamo-corticale specifice Această celulă are un efect sinaptic excitator, iar terminațiile sale formează sinapse puternice în cascadă pe coloanele dendritelor apicale ale celulelor piramidale (Le Bay, ; Lund, ; Lund și Boethe, ; Jones, a) Alți interneuroni au, de asemenea, un efect excitator, iar intrările externe directe vin la ei; toate împreună, ele constituie, evident, un sistem de căi conductoare eșalonate, atât în configurație serială, cât și în paralel, de la intrare la ieșire și, fără îndoială, sunt, de asemenea, înconjurate de bucle puternice de linii drepte și Principiul de organizare a funcției creierului legături militare În ceea ce privește distribuția interneuronilor stelați excitatori în neocortex, aceștia formează o rețea foarte densă și foarte dezvoltată de conexiuni sinaptice care merg către celulele de la ieșire în direcție verticală prin straturile cortexului și o rețea de conexiuni care se subțiază rapid într-o direcție orizontală Un tip special de neuroni intercalari inhibitori - celule mari coș în straturile III, IV și V - creează un câmp distribuit pe axon sub forma unui disc vertical îngust, alungit, în interiorul căruia terminațiile axonilor individuale acoperă sub formă de coșuri corpurile piramidale celule aflate în acest câmp (Marin-Padilla, , ) Celulele din această clasă par să creeze o inhibare sinaptică puternică în jurul coloanelor Se poate crede că alte celule inhibitoare mai mici creează cilindri mici într-o coloană mai mare Numărul total de terminații inhibitoare (profile simetrice cu vezicule neregulate aplatizate) din cortex este mic în comparație cu numărul de terminale excitatoare, dar sunt localizate strategic pe corpurile și dendritele proximale ale celulelor piramidale și, prin urmare, efectul inhibitor al fiecăruia acțiunile lor sinaptice pot fi foarte puternice Colateralele recurente pleacă din aproape toți axonii externi, care se ramifică de multe ori într-un spațiu sferic de până la mm în diametru, pătrunzând în toate straturile celulare, începând de la locul lor de origine, de obicei în stratul VI Nu se știe încă exact unde se termină ramurile acestor axoni recurenți; nu există, totuși, nicio îndoială că unele terminații axonale merg la țepii dendritelor celulelor piramidale învecinate și au un efect incitant asupra lor Cu toate acestea, este destul de probabil ca partea predominantă a ramurilor terminale ale acestor colaterale axonilor să se termine pe interneuroni inhibitori Acest lucru este indicat de faptul că acțiunea transsinaptică a impulsului antidromic în axonul exterior asupra celulelor piramidale învecinate constă într-o depolarizare slabă și scurtă urmată de o hiperpolarizare puternică și prelungită Ca urmare, se dezvoltă o inhibiție puternică (Stephanis și Jasper, ) Natura distribuției sistemului de colater axonal recurent W Mountcastle Leu este de așa natură încât activitatea intensă în orice grup mic de celule de ieșire ar trebui să creeze o inhibiție puternică în jurul coloanelor Prin urmare, coloana corticală se formează prin conexiuni anatomice - intrarea sa aferentă specifică și conexiunile sale interne orientate vertical - și, de asemenea, dinamic, prin inhibiția puternică în jurul coloanei creată de neuronii intercalari de coș mare și colateralele axonale ale celulelor piramidale Această izolare dinamică este cea care face ca conceptul de difuzor să fie compatibil cu noțiunea de suprapunere parțial deplasată Trebuie subliniat faptul că complexitatea mecanismelor neuronale de procesare a informațiilor în neocortex nu se limitează la rețeaua sinaptică clasică de conexiuni Lucrări recente au arătat că în multe părți ale sistemului nervos, inclusiv în neocortex, dendritele în sine se dovedesc a fi presinaptice în raport cu alte dendrite și chiar cu terminațiile axonale Aceste elemente sunt adesea grupate în „triade” care par a fi unități locale de procesare ale căror ieșiri integrate influențează evenimentele care au loc în elementele neuronale ale rețelelor mai mari (Schmitt, Dev, Smith, ) În cele din urmă, diferite sisteme pătrund în toate straturile cortexului, cărora le este atribuită o acțiune regulatoare comună Conform conceptelor moderne, rolul acestor sisteme este de a stabili un anumit nivel, dar este posibil ca acestea să aibă un efect mai concentrat și diferențiat asupra excitabilității neuronilor corticali Conexiuni externe ale neocortexului Marele succes al ultimelor două decenii a fost descoperirea unor conexiuni între părțile individuale ale cortexului, mult mai detaliate și specializate decât se credea anterior Noile metode de microscopie ușoară, în special colorarea cu argint pentru colorarea terminațiilor axonilor degenerate, au condus mulți cercetători la o serie de descoperiri importante Recent, pentru urmărirea legăturilor care merg în direct și Principiul de organizare a funcției creierului în direcții opuse s-a folosit transportul axoplasmatic al moleculelor identificate Introducerea unei etichete în moleculele mediatorilor sau enzimelor care le sintetizează și utilizarea microscopiei cu fluorescență sau imunofluorescență a făcut posibilă urmărirea chiar și a celor mai subțiri axoni până la terminațiile lor Cantitatea imensă de informații acumulate acum despre conexiunile neocortexului nu poate fi rezumată pe scurt, dar unele principii generale încep acum să apară Fiecare zonă a neocortexului primește aferente din nucleul talamic dorsal și trimite fibre înapoi la acel nucleu într-o ordine strictă Toate zonele neocortexului, în plus, primesc aferente dintr-o serie de sisteme de reglare nespecifice: din regiunile bazale ale creierului anterior, din nucleii nespecifici ai talamusului dorsal și din unele nuclee monoaminergice ale trunchiului cerebral De regulă, zonele omoloage ale neocortexului din ambele emisfere sunt conectate reciproc prin comisurile mari ale creierului anterior, dar sunt cunoscute două excepții: cortexul striat (cu excepția zonei în care este reprezentat meridianul vertical) și unele părți ale creierului anterior cortexul somatosenzorial nu au deloc conexiuni comisurale Uneori, o regiune corticală este asociată atât cu regiuni contralaterale heterologe, cât și cu cele omoloage În cadrul unei emisfere din zonele senzoriale primare, conexiunile cortico-corticale sunt direcționate treptat către zonele adiacente ale cortexului homotipic al lobilor parietal, occipital și temporal situate unul după altul, iar fiecare dintre zonele convergente succesive de „ordin superior” este reciproc legate de zonele lobului frontal situate mai aproape anterior Zonele care primesc cele mai convergente proiecții sunt conectate în ambele direcții de zonele lobului limbic Cu toate acestea, există multe excepții de la acest model general La ieșire, noul cortex în ansamblu trimite conexiuni către aproape toate formațiunile mari ale sistemului nervos: ganglionii bazali, talamusul dorsal, creierul mediu, trunchiul cerebral și măduva spinării, dar numărul și structura acestor căi aferente variază foarte mult de la locație la site Multe dintre ele formează sisteme repetate masive W Mountcastle input, cum ar fi sisteme reciproce care leagă talamusul dorsal și neocortexul, sau componentele mari de reintrare care converg către cortexul motor din ganglionii bazali și cerebel, sau proiecții descendente asociate cu nucleii tulpini de comutare ale sistemelor auditive și somatosenzorial Aceste sisteme au multe puncte de intrare și ieșire Ele nu pot fi considerate circuite reverberante închise Numărul de conexiuni externe identificate pentru câmpurile citoarhitectonice individuale ale neocortexului este mult mai mare decât se credea anterior Chiar și cortexul striat, care are cel mai mic număr de conexiuni din orice zonă a neocortexului care a fost studiat cu atenție, este conectat prin sisteme bilaterale de fibre la cel puțin structuri separate Zona din lobul parietal are astfel de conexiuni, iar zona din cortexul somatosenzorial postcentral are conexiuni bidirecționale cu cel puțin de locații diferite! Este posibil ca fiecare unitate modulară a unei zone citoarhitectonice să formeze toate conexiunile care sunt identificate pentru această zonă? Faptele descoperite în ultimii doi ani arată că nu este cazul Grant și colab (Grant, Landgren, Sylvenius, ) a constatat că leziunile mici ale câmpului a în neocortexul pisicii determină degenerarea anterogradă a terminațiilor în zone limitate ale câmpurilor , b și Aceste zone sunt organizate sub formă de coloane aproximativ mm în diametru, între care se află zone ale aceluiași câmp citoarhitectonic, lipsite de orice degenerare Shanks și colab (Shanks, Rockel, Powell, ) și Jones și colab (Jones, Burton, Porter, ) au descoperit în mod independent că terminațiile fibrelor comisurale care leagă zonele somatosenzoriale ale maimuței formează coloane care se combină în dungi mediolaterale sau grupuri în zone de tranziție între mai multe câmpuri citoarhitectonice ale girusului postcentral, separate prin zone de coloane lipsite de orice terminații În plus, s-a constatat că celulele care dau naștere acestor fibre comisurale și se află în stratul SH-B sunt grupate ca și cum ar fi doar în unele, și nu în toate, coloanele Locul de intrare și de ieșire al fibrelor comisurale sunt, aparent, unul și același Principiul de organizare a funcției creierului aceleași coloane Fibrele cortico-corticale care intră în girusul postcentral dinspre precentral se termină, de asemenea, în grupuri izolate, dar nu se știe încă dacă coloanele care trimit și primesc fibre de asociere ipsilaterală sunt identice cu cele care trimit și primesc fibre comisurale Shanks și colab (Shanks, Pearson, Powell, ) au arătat, de asemenea, că fibrele conexiunilor interne din girusul postcentral al maimuței se termină în dungi, sau grupuri, aparent coincid cu cele care leagă ambele girusuri postcentrale prin corpul calos Kunzl (Kunzl, ) a găsit aceleași zone alternante orientate vertical, dintre care unele au trimis și primit, în timp ce altele nu au trimis și nu au primit fibre comisurale care leagă câmpurile și cu câmpurile omoloage ale emisferei controlaterale Goldman și Nauta ( a, ) au descoperit că atât fibrele de asociere comisurale, cât și cele ipsilaterale care provin din cortexul granular frontal se termină în cortex la destinații diferite în coloane orientate vertical de – µm lățime care alternează în secvența corectă cu zone de aceeași lățime, liber de asemenea terminații Într-un fel de contra-experiment, Jacobson și Trojanowski ( ) au descoperit că celulele din cortexul granular frontal al maimuței, care dau naștere la fibre comisurale, formează grupuri care alternează cu zone lipsite de astfel de celule, ceea ce este o consoană de observație cu date de organizare verticală Goldman și Nauta (Goldman și Nauta, ) au făcut, de asemenea, observația importantă că izolarea zonelor de distribuție a eferentelor corticale are loc nu numai în cortex, deoarece la maimuță terminațiile axonilor care duc de la cortexul granular frontal la nucleul caudat sunt izolate în grupuri care sunt separate de zone lipsite de astfel de terminații Această observație a fost confirmată de Jones și colab (Jones și colab , ) Aceste noi date experimentale sugerează că organizarea columnară a distribuției intracorticale a fibrelor aferente și a celulelor din care provin W Mountcastle mersul este o proprietate generală a organizării neocorticale, la fel ca distribuția terminațiilor aferente talamocorticale (Hubcl și Wiesel, ) În plus, este foarte probabil ca întregul set de coloane care alcătuiesc câmpul citoarhitectonic să fie împărțit în subgrupe, fiecare dintre ele trimite și primește o anumită proporție din întregul set de conexiuni ale acestui câmp Este puțin probabil ca orice subgrup de coloane să fie complet lipsit de conexiuni externe sau ca orice alt grup să le concentreze pe toate pe sine Perfecţionarea în continuare a relaţiilor dintre subgrupuri este, evident, o sarcină importantă a studiilor anatomice actuale Dispoziții generale Structura modulară a sistemului nervos Ideea generală este că structurile mari din sistemul nervos cunoscute sub numele de corn posterior, formațiunea reticulară, talamusul dorsal, ganglionii bazali, neocortexul etc , sunt la rândul lor alcătuite din circuite locale Aceste circuite formează module care variază în locuri diferite în ceea ce privește numărul de celule, organizarea structurală sau modul în care neuronii procesează informațiile, dar care, la primul nivel de analiză, se dovedesc a fi similare în orice formațiune mare Modulele sunt grupate în aceste formațiuni pe baza conexiunii externe predominante, a necesității de a repeta o funcție comună în câmpul topografic sau pe baza unor interacțiuni intermodulare Nu toate elementele din grupul de module care alcătuiesc o singură entitate sunt neapărat conectate la toate legăturile sale externe; Astfel, întregul grup de module care alcătuiesc o formațiune dată este împărțit în subgrupe prin diverse legături cu subgrupuri izolate în același mod în alte formațiuni mari Aceste conexiuni specifice pot păstra relațiile cu elementele vecine în sens topografic și în toate cazurile păstrează ordinea topologică Astfel, alcătuiesc subgrupuri strâns legate de mai multe formațiuni mari diferite Principiul de organizare a funcției creierului sisteme distribuite strict cuplate; aceste sisteme distribuite ar trebui să servească funcții distribuite Organizarea pe coloană a neocortexului: unitate de bază Unitatea de bază a funcției în neocortex este un grup de celule orientat vertical, conectate prin multe conexiuni de-a lungul axei verticale, care trec prin toate straturile cortexului și cu un număr mic de conexiuni de-a lungul orizontalei Această idee a apărut mai întâi ca o predicție bazată pe studiul anatomic al structurii celulare intracorticale și a primit cel mai puternic sprijin din rezultatele studiilor electrofiziologice ale zonelor senzoriale primare ale neocortexului Recent, dovezi suplimentare în favoarea acestei ipoteze au fost aduse de numeroase lucrări privind studiul conexiunilor corticale interne și externe, în special acele studii care aplică noi metode de identificare a celulelor care dau naștere acestor conexiuni și a locilor unde se termină axonii de legătură Mă refer la unitatea modulară de bază a noii scoarțe ca la o mini-coloană Este un lanț de celule orientat vertical format prin migrarea neuronilor din epiteliul germinal al tubului neural de-a lungul celulelor gliale radiale către destinațiile lor în cortex, așa cum este descris de Rakic Dacă această mini-coloană este comparabilă ca dimensiune cu cilindrii corticali în care Rockel și colab (Rockel, Hoirns, Powell, ) au numărat neuronii, atunci ea conține aproximativ celule Această cifră rămâne aproape neschimbată în diferite zone ale neocortexului și la diferite specii de mamifere, cu excepția cortexului striat al primatelor, unde este de Un astfel de lanț de celule ocupă un cilindru ușor curbat, aproape vertical, cu un diametru de aproximativ de microni în spațiul cortexului Volumul total al noului cortex uman este de aproximativ cm Dacă luăm grosimea sa medie egală cu de microni, atunci noul cortex cerebral uman are o suprafață de aproximativ cm și conține aproximativ de milioane de mini-coloane și aproximativ de miliarde de neuroni, W Mountcastle O unitate mare a neocortexului care procesează informația; maparea multor variabile într-un pachet cu mini-coloană Un studiu al cortexului somatosenzorial și motor primar și a două regiuni ale cortexului parietal homotipic a arătat că în neocortex ar putea fi identificate unități de procesare a informațiilor mult mai mari decât minicoloanele Există indicii că diametrele sau lățimile acestor unități mai mari variază de la la de microni pentru diferite zone În plus, este clar că astfel de unități variază în funcție de forma secțiunii lor transversale - pot fi rotunde sau ovale sau în formă de baston Având în vedere dimensiunea unității mai mari de procesare a informațiilor din cortexul vizual, pe care am numit-o macro-coloană, putem calcula că neocortexul uman conține aproximativ dintre aceste unități mari, fiecare conținând câteva sute de mini-coloane Aceste calcule sunt făcute cu un grad ridicat de incertitudine și sunt date aici doar pentru a arăta ordinul de mărime Această unitate mare de procesare a informațiilor a fost caracterizată atât de proprietățile statice, cât și de cele dinamice ale neuronilor săi În ceea ce privește cortexul vizual, locul în el al unei astfel de unități, desigur, este determinat în primul rând de locul în câmpul vizual O unitate mare se caracterizează prin orientare și cu ce ochi este asociată Proprietățile orientative sunt rezultatul prelucrării informațiilor în cortex, în timp ce sunt determinate de intrări aferente doar în sens topografic În cortexul somatosenzorial, locația și modalitatea suprafeței corpului sunt determinanți inițiali, dar nu este încă clar dacă sunt necesare două dimensiuni pentru determinarea locației; dacă da, atunci modalitatea devine un al treilea parametru definitoriu mapat congruent Pentru cortexul auditiv, parametrii determinanți sunt frecvența sunetului și acele proprietăți ale interacțiunii binaurale care determină localizarea sunetului în spațiu Mai mult, în spațiul ocupat de aceste unități mari, de-a lungul axelor X și Y, alte variabile pot fi mapate fără a perturba relațiile topologice, în special modificări Principiul de organizare a funcției creierului nye de natură dinamică Presupun că această „sub-cartare” se face pe grupuri de mini-coloane, iar în cazuri extreme de către un singur grup Conform acestei ipoteze, minicoloana este o unitate indivizibil mică care procesează informația în neocortex Este posibil, de exemplu, ca minicoloana să servească drept unitate de cartografiere pentru parametrul de specificitate orientativă în fiecare jumătate dominantă pe ochi a perechii care constituie macrocoloana cortexului striat Un exemplu similar este harta dominantă medial-laterală a urechii drepte sau stângi și diferite forme de interacțiune binaurală observate de-a lungul benzilor de frecvență egală ale cortexului auditiv Amplasarea multor variabile pe aceeași hartă este o proprietate esențială a organizației în raport cu unitățile verticale și una dintre caracteristicile sale importante în raport cu funcția corticală Trebuie să existe o serie de compromisuri între gradul de granularitate al reprezentării topografice și numărul de variabile mapate pe aceasta Astfel, de exemplu, în cortexul somatosenzorial sau vizual, specificitatea necesară pentru a reprezenta un loc poate limita semnificativ numărul de variabile mapate simultan la aceste regiuni În acele regiuni homotopice ale neocortexului în care topografia este mult mai puțin precisă sau inexistentă, un număr mare de variabile pot fi mapate în această regiune, cu păstrarea relațiilor ordonate între grupuri la sursă, grupuri din regiune și grupuri în structurile finale Cu alte cuvinte, mai multe sisteme distribuite pot fi mapate într-o zonă dată a cortexului, ceea ce face posibilă integrarea activității lor (funcțiile lor) cu proprietățile acestei zone determinate de o altă intrare în ea O coloană corticală este o unitate complexă de procesare și distribuție care leagă o serie de intrări de ieșiri multiple Celulele care dau naștere la diferite căi de ieșire sunt evident delimitate clar de-a lungul straturilor corticale Deși canalele din coloanele care formează aceste conexiuni trebuie, fără îndoială, să se suprapună și să interacționeze, dar, conform unor date, natura activității neuronale poate fi diferită în diferite canale Poggio W Mountcastle et al dau exemple ale acestui fenomen în lucrarea lor asupra cortexului vizual la maimuțele trează Ei au descoperit că proprietățile dinamice ale reglajului frecvenței spațiale, sensibilitatea la mișcare și stereoscopia fină și grosieră sunt exprimate diferit în diferite canale de ieșire Este foarte probabil ca alte căi de la intrare la ieșire să fie foarte scurte, chiar monosinaptice Prezența unor astfel de căi „prin” subliniază funcția de distribuție a coloanei corticale, posibilitatea de a transfera rapid unele proprietăți ale semnalelor de intrare la elementele de ieșire pentru procesare ulterioară O proprietate importantă a mecanismelor de procesare intracorticală este ceea ce am numit inhibiție în jurul coloanei Acesta este un mecanism puternic pentru a izola funcțional coloanele active de vecinii lor, aducând noțiunea de organizare columnară în conformitate cu noțiunea de suprapunere parțial deplasată Acesta din urmă este principiul general conform căruia un stimul de dimensiune limitată, deplasându-se puțin câte puțin peste stratul receptor, pune în mișcare o serie de populații deplasate, dar suprapuse de elemente corticale Inhibarea în jurul coloanei ar trebui să limiteze brusc răspândirea laterală a activității din grupurile de coloane cel mai puternic activate de un astfel de stimul local Acest principiu își păstrează, fără îndoială, semnificația și pentru alte zone ale cortexului în afară de cele senzoriale Proprietățile funcționale ale sistemelor distribuite Este bine cunoscut din anatomia clasică că multe formațiuni mari ale creierului sunt conectate prin căi externe în sisteme complexe, inclusiv rețele masive cu intrări repetate Cele trei seturi de descoperiri recente descrise mai sus au aruncat o lumină nouă asupra organizării sistemice a creierului Prima dintre ele este că principalele structuri ale creierului sunt construite pe principiul repetății acelorași unități multicelulare Aceste module sunt circuite neuronale locale de sute sau mii de celule, unite printr-o rețea complexă de conexiuni intramodulare Principiul de organizare a funcției creierului Modulele oricărei educații sunt mai mult sau mai puțin aceleași, dar în diferite formațiuni pot diferi dramatic Unitatea modulară a neocortexului este grupul de celule organizat vertical descris mai sus Astfel de unități de bază sunt lanțuri translaminare unice de neuroni, mini-coloane, care în unele zone sunt asamblate în unități mai mari, a căror dimensiune și formă nu sunt aceleași în locuri diferite Dar se presupune că, din punct de vedere calitativ, funcția procesării informațiilor în neocortex este aceeași în diferite zone, deși acest aparat intern poate fi modificat de istoria sa anterioară, mai ales în perioadele critice de ontogeneză Al doilea factor important care a condus la o schimbare a ideilor despre funcția creierului a fost acumularea unei cantități mari de informații despre conexiunile externe dintre formațiunile mari ale creierului Se știe acum că astfel de conexiuni sunt mult mai numeroase, selective și specifice decât se credea anterior Al treilea factor important a fost descoperirea că fiecare modul al unei structuri mari nu este inclus în toate conexiunile sale Astfel, întregul grup de module din agregat este împărțit în subgrupuri, fiecare dintre acestea fiind conectat prin propriul sistem de conexiuni cu aceleași subgrupuri separate în alte structuri Grupuri interconectate de module ale mai multor structuri pe care le numim sisteme distribuite Este clar că în creier există mult mai multe sisteme distribuite decât se credea anterior (poate cu câteva ordine de mărime mai mult) Astfel, structurile mari sunt părți ale multor sisteme distribuite, dând fiecăruia dintre ele o proprietate determinată de conexiunile comune tuturor subgrupurilor modulare ale structurii și de calitatea deosebită a activității lor interne Chiar și un singur modul al unei astfel de structuri poate fi membru al mai multor sisteme distribuite (deși nu multe) Astfel, sistemele distribuite constau din multe elemente modulare interconectate în asocieri paralele și seriale „eșalonate” Informația circulă printr-un astfel de sistem în multe moduri diferite, iar dominația unuia sau altuia dintre ele este dinamică și schimbătoare W Mountcastle proprietatea sistemului Un astfel de sistem are multe intrări și ieșiri și are acces la sistemele de ieșire ale creierului la mai multe niveluri Un sistem distribuit este caracterizat de redundanța punctelor potențiale de comandă, iar funcția de comandă poate fi localizată în diferite puncte ale sistemului în momente diferite, în special în acea parte a acestuia care are cele mai urgente și necesare informații O proprietate importantă a unor astfel de sisteme distribuite, în special a celor situate central din sistemele senzoriale și motorii primare, este aceea că funcția complexă controlată sau îndeplinită de sistem nu este localizată în niciuna dintre părțile sale O funcție este o proprietate a activității dinamice în cadrul unui sistem: este încorporată în sistem ca atare Funcțiile parțiale sau manifestările individuale ale unei funcții de sistem pot fi efectuate prin operațiuni locale în părți limitate ale unui astfel de sistem Acest lucru poate explica faptul că deteriorările locale ale unui sistem distribuit doar rareori distrug complet funcția acestuia, o rup doar până la limita determinată de dimensiunea daunelor și de rolul critic al zonei deteriorate în îndeplinirea funcției Abilitatea uimitoare de a restabili funcția după lezarea parțială a creierului este considerată o dovadă a capacității de adaptare a unor astfel de sisteme distribuite de a rezolva problemele comportamentale, deși încet și cu erori, folosind părțile conservate ale aparatului nervos În cele din urmă, sistemele distribuite sunt, prin definiție și observație, atât sisteme de reintrare, cât și legături care conectează canalele de intrare și ieșire ale sistemului nervos Aceasta înseamnă că multe module de procesare a informațiilor din neocortex sunt disponibile activității neuronale, atât generate intern, cât și evocate extern Ciclurile de fază ale activității generate intern, captând mai întâi unitățile senzoriale primare, iar apoi succesiv unități mai generale și abstracte ale cortexului homotipic, ar trebui să contribuie la reînnoirea constantă a imaginii perceptive despre sine și despre sine în lumea înconjurătoare creată de o persoană , precum și alinierea acestei imagini cu evenimentele externe Aceasta este o lectură internă Principiul de organizare a funcției creierului încorporat în interiorul informației și corespondența acesteia cu copia neuronală a continuumului extern este considerat ca un mecanism obiectiv al percepției conștiente Acest mecanism este disponibil pentru cercetarea științifică LITERATURĂ Abeles M , Goldstein M I , Arhitectura funcțională în cortexul auditiv primar al pisicii: Organizare și organizare în coloană în funcție de profunzime, J Neurophysiol , , - Anderssen P , Hagan P JPhillips CG, Powell TP , Map-ping prin microstimulare a proiecțiilor suprapuse din zona la unitățile motorii ale mâinii babuinului, Proc R Soc Londra, B , - Armstrong-James M , Starea funcțională și organizarea columnară a celulelor individuale care răspund la stimularea cutanată în cortexul somatosenzorial de șobolan neonatal Sl, J PhysioL, , - Asanuma H , Controlul cortical al mișcării cerebrale, Physiologist, , - Asanuma H , Evoluții recente în studiul aranjamentului columnar al neuronilor din cortexul motor, Physiol Rev , , - Asanuma H , Rosen I , a Rolul funcțional al intrării aferente la cortexul motor al maimuței, Brain Res , , - Asanuma H , Rosen I , b Organizarea topografică a zonelor eferente corticale care se proiectează către mușchii distali ai membrelor anterioare la maimuță, Exp Brain Res , , - Asanuma H , Rosen I , Spread of mono- and polysynaptic connections within cat's motor cortex, Exp Brain Res , , - Barlow HB, Blakemore C , Pettigrew JD, Mecanismele neuronale ale discriminării adâncimii binoculare, J Physiol , , - Berrevoets C E , Kuypers HG] M , , Neuroni corticali pericruciați care se proiectează la formațiunea reticulară din pupa creierului, nucleele coloanei dorsale și măduva spinării la pisică, Neurosci Scrisori, , - Bok T , Histonomy of the Cerebral Cortex, Princeton, Van Nostrand-Reinhold Bonin V von, Bailey P , The Neocortex of Macaca Mulatta, Urbana, University of Illinois Press Brugge JF, Merzenich MM, Răspunsurile neuronilor din cortexul auditiv al maimuței macac la stimularea monoaurală și binaurală, J Neurophysiol , , - Carii G , LaMotte RH, Mountcastle VB, a O comparație a comportamentului senzorial și a activității neuronilor corticali postcentrali, observate simultan, provocate de stimuli mecanici oscilatori eliberați la mâna controlaterală la maimuțe, Proc Int Kong Pbysiol Carii G , LaMotte RH, Mountcastle VB, n Un studiu simultan al comportamentului senzorial somatic și al activității neuronilor corticali senzoriali somatici, Fed Proc , W Mountcastle Carreras M , Andersson S A , Funcțional properties of neurons of the anterior ectosylvian gyrus of the cat, J NeurophysioL, , - Celesta GG, Organizarea zonelor corticale auditive la om, Brain, , - ■Colonnier M , Designul structural al neocortexului În: Brain and Conscious Experience, JC Eccles, ed , New York, Springer-Vcrlag, pp - Colonnier M , Modele sinaptice ale diferitelor tipuri de celule și laminele diferite ale cortexului vizual al pisicii Un studiu cu microscop electronic, Brain Res , , - Creutzfeldt O , Creierul ca entitate funcțională, Prog Brain Res , , - Doetsch GS, Gardner EB, Relația dintre intrarea aferentă și ieșirea motorie în cortexul senzoriomotor al maimuței, Exp Neurol , , - Dryer DA, Loe PR, Metz C B , Whitsel BL, Reprezentarea capului și a feței în gyrusul postcentral al macacului, J Ncurophy-siol , , - Dufjy FH, Burchjiel JL, Sistem somatosenzorial: ierarhie organizațională din unități individuale în zona maimuței , Science, , - Evarts EV, Modele temporale de descărcare a neuronilor tractului piramidal în timpul somnului și trezirii la maimuță, J Neurophysiol , , - Evarts EV, Activitatea corticală precentrală și postcentrală în asociere cu mișcări declanșate vizual, J NeurophysioL, , - Evarts EV, A treia prelegere Stevenson Schimbarea conceptului de control central al mișcării, Can J Physiol Pharmacol , , - Feldman MLt Peters A , A study of barrols and pyramidal dendritic clusters in the cerebral cortex, Brain Res , , - Fisken RA, Garey L Powell TPS, Modele de degenerare după leziuni intrinseci ale cortexului vizual (zona ) sau maimuță, Brain Res , , - Garey L Organizarea sinaptică a fibrelor aferente și a circuitelor inlrin-sic în neocortex În: Hodbook of EEG Clin Neurofiziol , Voi , pct A, Sect IV, A Remond, ed , Amsterdam, Elsevier, pp - Garey LJ, Powell TPS, Un studiu experimental al terminarii cailor geniculo-corticale laterale la pisica si maimuta, Proc R Soc Londra, B , - Gatter K C , Winfield DA, Powell TPS, Neuronii cortexului zonelor și la pisică și șobolan In pregatire Gilbert CD, Kelly JP, Proiecțiile celulelor în diferite straturi ale cortexului vizual al pisicii, J Comp Neurol , , - Glickstein M , Whitteridge D , Degenerarea celulelor piramidale stratului III în zona după distrugerea intrării caloase, Brain Res , , - Goldman P , Nauta WJH, a Demonstrație autoradiografică Principiul de organizare a funcției creierului a coloanelor cortico-corticale din asociere motorie, frontală și cortexul limbic al maimuței rhesus în curs de dezvoltare, Neurosci Abstr , p Goldman P , Nauta WJH, n O proiecție prefron-tocaudate cu model complicat la maimuța rhesus, J Comp Neurol , , - Goldman P , Nauta WJH, Distribuția pe coloană a fibrelor cortico-corticale în asocierea frontală, cortexul limbic și motor al maimuței rhesus în curs de dezvoltare, Brain Res , , - Grant G , Landgren S , Silvenius H , Distribuția pe coloană a fibrelor U din zona de proiecție cerebrală postcruciată a aferenților musculari din grupa I a pisicii, Exp Brain Res , , - Hodos W , Interpretarea evolutivă a studiilor neuronale și comportamentale ale vertebratelor vii În: The Neurosciences: Second Study Program, F O Schmitt, ed , New York, Rockefeller University Press Hubel D Ii , Wiesel TN, Câmpuri receptive și arhitectura funcțională a cortexului striat al maimuței, J Physiol , , - Hubel DH, Wiesel TN, Celulele sensibile la adâncimea binoculară în zona a cortexului maimuței macac, Nature (Lond ), , - Hubel D HWiesel TN, Distribuția laminară și columnară a fibrelor geniculo-corticale la maimuța macac, J Comp Neurol , , - Hubel DH, Wiesel TN, a Secvența, regularitatea și geometria coloanelor de orientare în striatul maimuței, J Comp Neurol , , - Hubel DH, Wiesel TN, n Uniformitatea cortexului striat al maimuței: o relație paralelă între dimensiunea câmpului, împrăștierea și factorul de mărire, J Comp Neurol , , - Hubel DH, Wiesel TN, Funcțional architecture of macaque monkey cortex, Proc R Soc Londra, B , - Humphrey DR, Rietz RR, Celulele de origine a proiecțiilor corticorubrale din zona brațului cortexului motor al primatelor și acțiunile lor sinaptice în nucleul roșu, Brain Res , , - Hyvărinen Poranen A , Function of the parietal associative area as discovercd from cellular descharges in alert monkeys, Brain, , - Imig T Adrian HO, Coloane binaurale în primar (AI) of cat auditive cortex, Brain Res, , - Jacobsen S , T rojanowski Q , Cortexul granular prefrontal al maimuței rhesus II Aferente corticale interemisferice, Brain Res , , - lankowska E , Padel Y , Tanaka R , a Modul de activare a celulelor tractului piramidal prin stimuli intracorticali, J Physiol , , - lankowska E , Padel YTanaka R , n Proiecții ale celulelor tractului piramidal la alfa-motoneuroni care inervează mușchii mâinii-membre la maimuță, J Physiol , , - Jerison HI, Evolution of the Brain and Intelligence, New York, Academic Press W Mountcastle Jones E G , a Laminarea și distribuția diferențială a aferentelor tala-mice în cortexul motor senzorial al maimuței veveriță, J Comp Neurol , , - Jones EG, b Soiuri și distribuție a celulelor nepiramidale în cortexul senzorial somatic al maimuței veveriță, J Comp Neurol , , - Jones EG, Burton H , Diferențele ariale în distribuția laminară a aferentelor talamice în câmpurile corticale ale regiunilor insulare, parietale și temporale ale primatelor, J Comp Neurol , , - Jones EG, Burton H , Porter R , „Coloane” comisurale și cortico-cortice în cortexul senzorial somatic al primatelor, Science, , - Jones EG, Coulter JD, Burton H , Porter R , Celulele de origine și distribuția finală a fibrelor corticostriatale care apar în cortexul motor senzorial al maimuțelor, J Comp Neurol , , - Jones EG, Powell TP Un studiu microscopic electronic al modelului laminar și al modului de terminare a căilor fibrelor aferente în cortexul senzorial somatic al pisicii, Phil Trans R Soc Londra, B , - Jones EG, Wise SP, WJl Dimensiunea, distribuția laminară și corumnară a celulelor eferente în cortexul senzitivo-motor al primatelor, J Comp Neurol , , - Knight PL, Rcprezentarea cohleei în câmpul auditiv anterior (AAF) al pisicii, Brain Res , , - Kunzle H , Zonele aferente alternante de densitate terminală axonală înaltă și scăzută în cortexul motor de macac, Brain Res , , - Lashley KS, Probleme persistente în evoluția minții, Quart Rev Biol , , - Lashley KS, Clark , The cytoarchitecture of the cerebral cortex of Ateles: A criticai examination of cytoarchitectonic-studies, J Comp Neurol , , - Lenon RN, Porter R , Intrare aferentă la neuronii precentrali legați de mișcare la maimuțele conștiente, Proc R Soc Londra, B , - LeVay S , Modele sinaptice în cortexul vizual al pisicii și maimuței Microscopia electronică a preparatelor Golgi, J Comp Neurol , , - Lorente de No R , Cortexul cerebral: Arhitectură, conexiuni intracorticale, proiecții motorii În: Physiology of the Nervous System, JF Fulton, ed , New York, Oxford University Press, pp - Lund JS, Organizarea neuronilor în zona cortexului vizual a maimuței (Macaca mulatta), J Comp Neurol , , - Lund JS, Boothe RG, Conexiuni interlaminare și organizarea neuronului piramidal în cortexul vizual, zona , a maimuței macac, J Comp Neurol , , - Lund JS, Lund RD, Hendrickson AE, Bunt AH, Fuchs AF, Originea căilor eferente din vizualul primar Principiul de organizare a funcției creierului cortexul, zona , a maimuței macaquo, așa cum se arată prin transportul retrograd al peroxidazei de hrean, J Comp Neurol , , - Lynch J C , Acuna C , Sakata HGeorgopoulos A , Mountcastle V B , a Zona de asociere parietală și spațiu extrapersonal imediat, Proc soc neurosci Lynch C , Sakata H , Georgopoulos A , Mountcastle VB, b Neuronii cortexului de asociere parietală activi în timpul urmăririi mâinii și oculare a obiectelor din spațiul extrapersonal imediat, Physiologist, , Lynch C Mountcastle VB, Talbot WH, Yin T C T , Mecanismele lobului parietal ale atenției vizuale direcționate, J Neurophysiol , , - Marin-Padilla M , Originea coșurilor pericelulare ale celulelor piramidale ale cortexului motor uman: Un studiu Golgi, Brain Res , , - Marin-Padilla M , Ontogeneza prenatală și postnatală timpurie a cortexului motor uman: un studiu Golgi II The BaskeLpyramidal System, Brain Res , , - Meller K , Tetzlajj W , Migrația neuronală în timpul dezvoltării timpurii a cortexului cerebral: A scanning electron microscopic study, Cell Tissue Res , , - Merzenich MM, Brugge F , Reprezentarea partiției cohleare pe planul temporal superior al maimuței macac, Brain Res , , - Merzenich MM, Knight PL, Roth GL, Reprezentarea cohleei în cortexul auditiv primar la pisică, J Neurophysiol , , - Molliver M E , Grzanna R , Morison] H , Coyle JT, Caracterizarea imuno-histochimică a inervației noradrenergice în neocortexul șobolanului: O analiză regională și laminară, Neurosci Abstr Moore RY, Bloom FE, Sisteme neuronale centrale catecolamine: Anatomie și fiziologie, Annu Rev neurosci Mountcastle V B , Modalitatea și proprietățile topografice ale neuronilor unici ai cortexului senzorial somatic al pisicii, J NeurophysioL, , - Mountcastle VB, Vederea din interior: Căi către studiul percepției, Johns Hopkins Med J , , - Mountcastle VB, Lumea din jurul nostru: Funcții de comandă neuronale pentru atenția selectivă Lectura F O Schmitt pentru , Neurosci Res Program Bull , (Supui ) Mountcastle VB, \WIT Mecanisme ale creierului pentru atenția dirijată Lectura Memorială Sherrington, Proc R Soc Med Mountcastle VB, Lynch JC, Georgopoulos A , Sakata II , Acuna A , Posterior parietal association cortex of the monkey: Command functions for operations within extrapersonal space, I Neurophysiol , , - Mountcastle VB, Powell TPS, a Mecanismele nervoase centrale care servesc simțului poziției și kinesteziei, Bull Johns Hopkins Hosp , , - Mountcastle VB, Powell TPS, n Subservitorul mecanismelor neuronale W Mountcastle sensibilitate cutanată, cu referire specială la rolul inhibiției aferente în percepția și discriminarea senzorială, Bull Johns Hopkins Hosp , , - Mountcastle VB, Talbot WH, Sakata H , 'Hyvărinen J , Mecanisme neuronale corticale studiate la maimuţe neanesteziate Periodicitatea neuronală și discriminarea frecvenței, I Neurophysiol , , - Nikara T , Ship PO, Pettigreiv] C , Analiza corespondenței retinei prin studierea câmpurilor receptive ale unităților binoculare individuale în cortexul striat al pisicii, Exp Brain Res , , - Parker DE, Organizarea verticală în cortexul auditiv al pisicii, I Audit Res , , - Pasternak JR, Woolsey TA, Numărul, mărimea și distribuția spațială a neuronilor în lamina IV a neocortexului SMI de șoarece, J Comp Neurol , , - Paul RL, Merzenich M , Goodman H , Reprezentarea mecanoreceptorilor cutanați care se adaptează lentă și rapidă ai mâinii în zonele lui Brodmann și din Macaca mulatta, Brain Res , , - Pettigreiv JD, Nikara T , Bishop PO, Interacțiune binoculară pe unități individuale în cortexul striat al pisicii: stimulare simultană prin fantă în mișcare unică cu câmpuri receptive în corespondență, Exp Brain Res , , - Phillips, C C , Aparatul motor al mâinii babuinului, Proc R Soc Londra, B , - Poggio GF, Baker FH, Mansjield RJW, Sillito A , Grigg P Proprietăți spațiale și cromatice ale neuronilor care subservesc viziunea foveală și parafoveală la maimuța rhesus, Brain Res , , - Poggio GF, Doty RW, Ir , Talbot WH, Cortexul striat foveal al maimuței care se comportă Răspunsurile unui singur neuron la rețelele cu unde pătrate în timpul fixării privirii, I Neurophysiol , , - Poggio GF, Fisher B , Interacțiunea binoculară și sensibilitatea la profunzime a neuronilor corticali striați și prestriați ai maimuței rhesus care se comportă, J Neurophysiol , , - Poivell TPS, Mountcastle VB, Câteva aspecte ale organizării funcționale a cortexului girusului postcentral al maimuței: O corelație a constatărilor obținute într-o singură unitate de analiză cu citoarhitectura, Bull Johns Hopkins Hosp , , - Poivell TPS, Mountcastle VB, Observații nepublicate ale creierului de maimuță fetală furnizate cu amabilitate de D Bodian Radinsky LB, Dimensiunea relativă a creierului: O nouă măsură, Science, , - Raichle ME, Hartman B K , Eichling JO, Sharpe EG, Reglarea centrală adrenergică a fluxului sanguin cerebral și permeabilitate vasculară, Proc Natl Acad sci SUA, , - Rakic P , Ghidarea neuronilor care migrează către neocortexul maimuței fetale, Brain Res , , - Rakic P, Modul de migrare a celulelor către straturile superficiale ale neocortexului de maimuță fetală, J Comp Neurol , , - Rakic P , Neuroni în cortexul vizual al maimuței rhesus: sistematic Principiul de organizare a funcției creierului relația dintre timpul de origine și eventuala dispoziție, Science, , - Rakic P , Momentul evenimentelor ontogenetice majore în cortexul vizual al maimuței rhesus În: Brain Mechanisms in Mental Retardation, J Buchwald și M Brazier, eds , New York, Academic Press Rakic P , Dezvoltarea prenatală a sistemului vizual la maimuța rhesus, Philos Trans R Soc Londra, B , - Rakic P , Migrație neuronală și ghidare de contact în telencefalul primatelor, Postgrad Med J , Suppl , - Rockel A L, Hiorns RW, Powell TPS, Numbers of neurons through fall depth of neocortex, Proc Anat soc Gr Br Ire , , Rose JE, Structura celulară a regiunii auditive a pisicii, I Comp Neurol , , - Rose JE, Woolsey CN, a Structura și relațiile cortexului limbic și nucleelor talamice anterioare la iepure și pisică, J Comp Neurol , , - Rose JE, Woolsey CN, n Cortexul orbitofrontal și conexiunile sale cu nucleul mediodorsal la iepure, oaie și pisică, conf univ Res Nerv Ment Dis , , - Rose JE, Woolsey CN, Relațiile conexiunilor talamice, structura celulară și activitatea electrică evocabilă în regiunea auditivă a pisicii, J Comp Neurol , , - Sacher GA, Analiza alometrică și factorială a structurii creierului la insectivore și primate În: The Primate Brain, CR No-back și W Montagna, eds , New York, Appleton-Century-Crofts, pp - Sakata H , Takaoka W , Kawarasaki A , Shibutani H , Proprietăți somato-senzoriale ale neuronilor în cortexul parietal superior (zona ) a maimuței rhesus, Brain Res , , - Sshmechel DE, Rakic R , Evoluția celulelor gliale radiale fetale în telencefalul maimuței rhesus A Studiu Golgi, Anat Rec , , Schmitt FO, Dev P , Smith RH, Procesarea electrotonică a informațiilor de către celulele creierului, Science, , - Shanks MF, Pearson RCA, Powell TPS, Conexiunile intrinseci ale cortexului senzorial primar al maimuței, Proc R Soc Lond , - Shanks MF, Rockel AJ, Powell TPS, Conexiunile de fibre comisurale ale cortexului senzorial somatic primar, Brain Res , , - Shoumura K , O încercare de a reitera originea și distribuția fibrelor comisurale la prezența piramidelor mari și medii în stratul III în cortexul vizual al pisicii, Brain Res , , - Shoumura K , Ando T , Kato K , Organizarea structurală a OBg „cal-losal” în ageneza corpului calos uman, Brain Res , , - Sidman RL, Metode și principii autoradiografice pentru studiul sistemului nervos cu timidină-H În: Coutemporary Research Techniques in Neuroanatomy, OE Ebbesson și WJH Nauta, eds , New York, Springer-Verlag W Mountcastle Sidman RL, Rakic P , Migrația neuronală, cu referire specială la dezvoltarea creierului uman: O revizuire, Brain Res , , - Stoper J } , Un studiu cu microscopul electronic al terminarii conexiunilor aferente la cortexul motor al primatelor, J Neurocytol , , - Sousa-Pinta A , Structura primului cortex auditiv (AI) la pisică I Observații microscopice luminoase asupra organizării sale, Arh ital Biol , , - Stephan H , Quantitative Vergleiche zur phylogenetischen Entwicklung des Gehirns der Primaten mit Hilfe von Progressioriindices, Mitt Max-Planck-Ges, , - Stephen H , Investigații cantitative asupra structurilor vizuale în creierul primatelor În: Proc al -lea int Kong Primat Voi : Neurologie, fiziologie și boli infecțioase, HO Hofer, ed , Basel, Karger, pp - Stephan H , Evolution of primate brains: A comparative anatomica! ancheta În: The Functional and Evolutionary Biology of Primates, T Tuttle, ed , Chicago, Aldine-Atherton, pp - Stephan H , Andy O , Comparații cantitative ale structurilor creierului de la inscctivore la primate, Am Zool , , - Stephan H , Andy OJ, Neuroanatomia comparativă cantitativă a primatelor: O încercare de interpretare filogenetică, Ann NY Acad Sci , , - Stephan H , Baachot R , Andy O Date despre dimensiunea creierului diferitelor părți ale creierului la insectivore și primate În: The Primate Brain, C R Noback și W Montagna, eds , New York, Appleton-Century-Crofts, pp, - Stephanis C , Jasper ti , Inhibarea colaterală recurentă în neuronii tractului piramidal, J Neurophysiol , , - Saga N , Reprezentarea spectrului de amplitudine în zona de procesare CF cu deplasare Doppler a cortexului auditiv al liliacului cu mustață, Science, , - Szentăgothai J , Sinaptologia cortexului vizual În: Visual Centers of the Brain (Handbook of Sensory Physiology, Voi VII/ ), R lung, ed , Berlin-New York, Springer-Verlag Szentăgothai J , The “module-concept” in cerebral cortex archi-tecture, Brain Res , , - Szentăgothai J , Circuiteria de bază a neocortexului, Exp Brain Res (Supliment ), - Szentăgothai J , Arbib MA, Modele conceptuale de organizare neuronală, Neurosci Res Program Bull , , - [Traducere disponibilă: Sentagothai Y , Arbib M , Modele conceptuale ale sistemului nervos , M , Mir ] Tombal T , Un studiu microscopic electronic al neuronilor cortexului vizual, J Neurocytol , , - Towe AL, Note despre ipoteza organizării columnare în cortexul somatosenzorial, Brain Behav EvoL, , - Tuntnri AR, O diferență în reprezentarea semnalelor auditive pentru urechea stângă și dreaptă în contururile de izo-frecvență ale cortexului auditiv ectosilvian mijlociu drept al câinelui, Am J Physiol , , - Principiul de organizare a funcției creierului T unturi A R , Dudman I A , Model of storage space in the MES auditive cortex, Am J PhysioL, , - Washburn SL, Harding RS, Evoluția comportamentului primatelor În: The Neurosciences: Second Study Program, F O Schmitt, ed , New York, Rockefeller University Press, pp - Welker C , Delimitarea microelectrodului a organizării somatotopice cu granule fine a neocortexului cerebral SMI la șobolan albinos, Brain Res , , - Werner G , Whitsel BL, Topologia reprezentării corpului în SI somatosenzorial al primatelor, J NeurophysioL, , - Werner G , Whitsel BL, Cortexul senzorial somatic: Organizarea funcțională În: The Somatosensory System (Handbook of Sensory Physiology, Voi II), A Iggo, ed , Berlin-New York, Springer-Verlag Whitsel BL, Dreyer DA, Comparație a datelor de o singură unitate ob-ținute din diferitele subdiviziuni topografice ale girusului postcentral al macacului: Implicații pentru organizarea căilor de proiecție somatosenzorială, Exp Brain Res (Supliment ), - Whitsel BL, Dreyer DA, Ropollo JR, Determinant of the body representation in the postcentral gyrus of macaques, J NeurophysioL, , Whitsel BL, Petrucelli LM, Werner G , Simetrie și con-nectivitate în harta suprafeței corporale în zona somatosenzorială II a primatelor, I NeurophysioL, , - Whitsel BL, Ropollo JR, Werner G , Procesarea informațiilor corticale a mișcării stimulului pe pielea primatelor, J NeurophysioL, , - Winfield DA, Powell TPS, Terminarea fibrelor talamo-corticale în cortexul vizual al pisicii, I NeurocytoL, , - Woolsey CN, Organizarea sistemului auditiv cortical În: Mecanismele neuronale ale sistemelor auditive și vestibulare, GL Rasmussen și WF Windle, eds , Springfield, Thomas Woolsey TA, Van Der Loos H , Organizarea structurală a stratului IV în regiunea somatosenzorială (SI) a cortexului cerebral de șoarece Descrierea unui câmp cortical compus din unități cito-arhitecturale discrete, Brain Res , , - Woolsey TA, Welker C , Schwartz R II , Studiouri anatomo-mice comparative ale cortexului feței SMI cu referire specială la apariția „butoaielor” în stratul IV J Comp Neurol , , - Zeki S , Organizarea mozaică a cortexului vizual la maimuță În: A Festschrift for Professor JZ Young, R Bellairs și EG Gray, eds , Londra, Oxford University Press, pp - Zeki SM, Organizarea funcțională a proiecțiilor de la cortexul vizual striat la prestriat la maimuța rhesus, Cold Spring Harbour Symp cuant Biol , , - Zeki S ĂI , Codarea culorilor în sulcusul temporal superior al cortexului vizual al maimuței rhesus, Proc F Soc Londra, , - SELECTAREA GRUPULUI ȘI RE-SEMNALARE DE FAZĂ; TEORIA FUNCȚIILOR SUPERIOARE CREIERULUI J Edelman Introducere Diversitatea uluitoare a sistemelor nervoase de la speciile de animale și capacitatea lor remarcabilă pentru funcția de adaptare intrigă și derutează oamenii de știință Cu toate acestea, în ciuda complexității lor, toate sistemele nervoase se supun acelorași principii generale la nivelul caracteristicilor morfologice ale structurilor neuronale și al mecanismelor de transmitere a semnalului Descoperirea acestor principii generale și aplicarea lor în studiul sistemelor nervoase simple, precum și al subsistemelor din creierul mai complex, se numără printre cele mai mari victorii ale neuroștiinței din secolul nostru (Quarton, Melnechuk, Schmitt, ; Schmitt, ; Schmitt, Worden, ; Kuffler, Ni-cholls, ) Dar la nivel funcțional, fundamentele și metodologia sunt încă confuze În multe cazuri, funcția subsistemelor este doar vag definită Într-adevăr, pentru funcțiile superioare ale creierului, exprimate în percepție, conștientizare sau conștiință și în acte cognitive complexe, relația dintre structura și funcția sistemului nervos a rămas până de curând (Eccles, a) un teritoriu lăsat preponderent speculației filozofice În cel mai bun caz, a fost subiectul cercetării psihologice în cadrul diferitelor paradigme limitate arbitrar, cum ar fi condiționarea clasică sau instrumentală, epistemologia genetică sau analiza lingvistică (Herrnstein și Boring, ; Skinner, ; Piaget, , ; Lenneberg, ) ) ) Aceste eforturi, deși sunt valoroase, nu abordează în mod direct cea mai dificilă problemă din neuroștiință - determinarea substratului structural și a mecanismelor celulare ale funcțiilor superioare ale creierului, în special cele care stau la baza conștiinței Selectarea grupului și resemnalarea fazei Progresele recente în analiza percepției dau speranță de îmbunătățire în următoarele decenii Lucrările lui Mountcastle ( , ) privind procesarea informațiilor somatosenzoriale, lucrările lui Hubel și Wiesel ( ) privind prelucrarea informațiilor vizuale și lucrările lui Sperry (Sperry, a) privind localizarea funcțiilor creierului în emisferele cerebrale, au deschis calea pentru aceasta, legând activitatea neuronală cu îndeplinirea sarcinilor perceptuale și conceptuale complexe În ciuda acestor progrese, procesele neuronale de ordin superior care conduc la gândire, conștiință și pregătirea pentru acțiuni viitoare nu au fost descrise în mod satisfăcător în termeni care să surprindă cu acuratețe detaliile structurii creierului Și acest lucru nu este surprinzător: complexitatea sistemelor neuronale la mamifere și repertoriul lor comportamental sunt enorme, așa că dezvoltarea unei teorii detaliate care să explice funcțiile lor ar fi prematură Totuși, ar putea fi timpul să ne punem o întrebare mai generală cu privire la evoluție, dezvoltarea și funcționarea sistemelor cerebrale superioare, La oameni, în special, creierul funcționează conform unui singur principiu în îndeplinirea funcțiilor sale cognitive de ordin superior? Adică, este posibil, în ciuda numeroaselor diferențe dintre subsistemele de creierul și particularitățile conexiunilor lor, pentru a descoperi un mecanism sau un principiu comun care stă la baza realizării abilităților sale cognitive? Și dacă da, la ce nivel funcționează acest mecanism - la nivelul celulelor, moleculelor sau circuitelor neuronale? Intenționez să propun aici un astfel de principiu, pe baza unor considerații teoretice și a datelor experimentale După ce am descris acest principiu și l-am raportat la unele dintre faptele disponibile, voi lua în considerare aplicarea lui pentru înțelegerea stărilor superioare ale creierului, în principal cu accent pe conștiință Ideea principală este că creierul este un sistem selectiv care procesează informația senzorio-motrică printr-o interacțiune coordonată în timp de seturi sau sortimente de unități echivalente funcțional, fiecare dintre ele constând din J Edelman grup mare de neuroni Conform modelului propus aici, creierul procesează intrările senzoriale și propriile sale informații stocate pe această bază selectivă într-un mod fazic (ciclic) și de reintrare care condiționează stările de conștiință Construcția unei teorii care explică funcțiile superioare ale creierului trebuie să îndeplinească câteva criterii minime Teoria trebuie să corespundă datelor neuroanatomice, embriologice și neurofiziologice Trebuie să țină cont de proprietățile distributive ale memoriei și ale învățării, apelul asociativ, precum și proprietățile temporale și „scara” de timp a apelului Trebuie să poată actualiza memoria pentru a se potrivi cu semnalele de intrare curente Ar trebui să reflecte principalele funcții ale sistemelor superioare ale creierului ca mediatori între acțiune și experiență Trebuie să ofere condițiile necesare, dacă nu suficiente, pentru o stare de conștiință Există teorii care satisfac unele dintre aceste criterii, dar nu toate În plus, nici una dintre teoriile existente nu încearcă să conecteze dezvoltarea embrionară a creierului într-un mod consistent cu funcțiile sale superioare la adult Acesta va fi unul dintre obiectivele principale ale formulării propuse Totodată, teoria va fi prezentată în termeni cât mai generali Deși acest lucru va sărăci modelul neuroanatomic prin faptul că detaliile circuitelor neuronale vor fi omise în cea mai mare parte, se vor face eforturi speciale pentru a evita construirea unui model abstract care să ofere proprietăți funcționale fără referire la sistemul nervos Selecția și condițiile ei prealabile Pentru a înțelege ideea de selecție (selecție), este util să luăm în considerare două moduri extreme în care poate funcționa creierul În primul mod, centrii superiori ai creierului sunt conectați într-un mod strict definit (Brodai, ); Selectarea grupului și resemnalarea fazei dar ele nu pot funcționa până când rețelele lor neuronale sunt instruite prin intrări senzoriale transformate și procesate în mod corespunzător să sufere modificări stabile care sunt la fel de clare și definite Această instrucțiune ar putea opera la nivel de molecule, sinapse, celule individuale (în special membrane celulare) sau grupuri mari de celule Metoda de instruire are două caracteristici: ) structura informațională a semnalului extern este primară și, prin urmare, necesară pentru dezvoltarea unei structuri cerebrale codificate corespunzător și pentru funcția sa și ) nu există stări anterioare sau preexistente ale structurii creierului care sunt deja capabile să proceseze un astfel de semnal Instruirea presupune o interacțiune exclusivă și definită între structurile creierului și prima prezentare a unui semnal; aceasta înseamnă că doar după intrarea semnalului se formează o structură sau un circuit unic funcțional al creierului care „corespunde” acestui tip de informații senzoriale Un astfel de model instructiv al funcțiilor superioare ale creierului întâmpină o serie de dificultăți Instruirea necesită cartografierea exactă a informațiilor relevante, fie la nivel molecular (de exemplu, sub formă de șabloane), fie la nivel celular (sub forma unui cod stabil fără ambiguități) Pentru ca o instrucțiune să apară, este necesar ca fiecare eveniment senzorial complex să conducă la inserarea în memorie a unei structuri complementare exacte speciale, care nu se afla anterior în moleculele sau celulele creierului Evenimentele senzoriale noi, la care participă unele elemente ale evenimentelor anterioare, trebuie să conțină componente ale structurilor anterioare sau să stabilească structuri corespunzătoare complet noi În primul caz, experiența acumulată succesiv va necesita un mecanism de ordin superior pentru a distinge elementele vechi de cele noi, iar în al doilea caz va exista un risc mare de epuizare a potențialului informațional al sistemului În general, informația care este procesată în creier vine sub formă de semnale electrice sau chimice care rezultă din J Edelman procese moleculare determinate Pe o bază chimică, este dificil de înțeles cum potențialele de acțiune sau potențialele de gradient, sau mediatorii chimici, ar putea determina în mod direct proprietățile unei structuri stabile de informații complexe codificate în macromolecule În plus, grupurile de celule nu sunt atât de ușor „matriceate” - diverse modificări genetice, epigenetice și tranzitorii despre care se știe că au loc ar amenința să rupă stabilitatea oricărui circuit unic creat sub influența instrucțiunilor externe În cele din urmă, teoria instrucțională a funcției creierului nu oferă o bază pentru înțelegerea unor astfel de manifestări aparent autonome ale activității de ordin superior precum percepția conștientă și programarea creativă a evenimentelor viitoare Într-un fel, o astfel de teorie pune creierul la mila lumii exterioare O alternativă la această teorie este noțiunea că creierul este un sistem selectiv; această viziune a fost prezentată de un număr de autori, dar nu a fost dezvoltată în detaliu (Jerne, ; Edelman, ; Young, ) Deși este mai ușor de explicat sensul termenului „selectiv” după o analiză detaliată a cerințelor pe care le face acest sistem, este poate util să începem cu o definiție preliminară a acestuia Principiul selectivității prevede că, ca urmare a ontogenezei și a primelor etape de dezvoltare, creierul conține configurații celulare care sunt fiecare capabile să răspundă la semnalele externe în felul său, datorită structurilor determinate genetic sau datorită modificărilor epigenetice care au avut loc indiferent de natura semnalelor externe Aceste semnale servesc doar pentru selecție (selecție) dintre configurațiile anterioare de celule sau grupuri de celule pentru a crea răspunsul adecvat Astfel de idei selecționiste există sub diferite forme în teoria evoluționistă și în imunologie (Edelman, a) și au fost dezvoltate mai mult sau mai puțin detaliat Dar sarcina pe care mi-am propus-o aici nu este pur și simplu să fac comparații sau analogii între aceste sisteme, ci să aflu dacă poate fi folosită vreo formă anume Selectarea grupului și resemnalarea fazei „Selecția („selecție”) ca bază pentru explicarea funcțiilor superioare ale creierului Cu toate acestea, este important să se ia în considerare cerințele generale și consecințele funcționării sistemelor selective și, în această legătură, pot fi utile comparații separate cu alte sisteme Înainte de a lua în considerare aceste cerințe, este necesar să definim pe scurt nivelul la care operează selecția și, de asemenea, să explicăm cum este justificată nevoia teoretică de a invoca mecanisme selective pentru a explica funcția creierului În conformitate cu aceasta, propunerile prezentate se bazează pe o premisă experimentală și una teoretică Unitatea de bază a funcției și a selecției în părțile superioare ale creierului este un grup de celule (constând probabil din - de neuroni) conectate într-o varietate de moduri, dar nu neapărat în conformitate cu prevederile doctrinei neuronale clasice (Bullock, ; Bodian, ) Motivele pentru care aceste poziții au fost schimbate sunt discutate de Shepherd (Shepherd, ) pe baza studiului bulbului olfactiv și al retinei Dovezi suplimentare în favoarea ca unitatea de selecție să fie un grup de celule sunt conținute în lucrările lui Mountcastle (Mountcastle, , ) și Hubel și Wiesel (Hubel, Wiesel, ), care au arătat că coloanele sau dungile există și funcționează în sens senzorial zone de proiecție , celule corticale Următoarea poziție (și până acum ipotetică) pe care am prezentat-o aici este aceea că în unele zone ale cortexului aceste grupuri de celule nu sunt neapărat interconectate într-un mod absolut fix la toate animalele și în toate zonele și în circuitele neuronale locale (LNC-uri) ) aceste legături pot fi foarte diverse, atât electrice, cât și chimice (Schmitt, Dev, Smith, ) Aici se poate face o distincție utilă Conexiunile interne sunt localizate într-un grup de neuroni, iar modurile de interacțiune în cadrul unui circuit local pot fi foarte diferite, inclusiv toate modurile de interacțiune non-sinaptică Conexiunile externe includ toate conexiunile care se află în afara grupului neuronal, în special între grupuri Presupunem diferențe semnificative între J Edelman grupuri mai ales la nivelul relaţiilor interne Deși este posibilă și variabilitatea conexiunilor externe, este clar că la acest nivel structura conexiunilor din creier este foarte specifică și foarte arhitectonică Sistemul nervos al animalelor capabile să efectueze acte senzoriomotorii complexe se adaptează cu succes la complexe de informații primite pe care nu le-a mai întâlnit până acum în istoria unui individ sau a unei specii Această premisă este greu de demonstrat, dar pare a fi cel mai ușor de apărat atunci când este aplicată la oameni Poate cel mai frapant exemplu este capacitatea unor oameni de a rezolva probleme matematice foarte abstracte, de a crea noi construcții simbolice la fel de complexe ca o simfonie sau de a analiza astfel de construcții unice cu o eficiență uimitoare atunci când le văd pentru prima dată În explicarea acestei abilități uimitoare, apar dificultăți în egală măsură pentru teoriile instructive și selective La prima vedere, se pare că teoriile instructive ocolesc aceste dificultăți plasând matrici secvențiale la niveluri din ce în ce mai înalte ale organizării ierarhice a creierului; dar asta face ca astfel de teorii să fie și mai puțin convingătoare Pe de altă parte, teoriile selective trebuie să postuleze un repertoriu foarte larg de unități funcționale preexistente, sau grupuri neuronale, pentru a explica această sofisticare a procesării informațiilor Este posibil un astfel de interval? Pentru a răspunde la această întrebare, trebuie să luăm în considerare în detaliu natura și cerințele unei teorii selective a funcției creierului Cerințe de selecție a grupului; degenerare Este clar atât din teoria evoluționistă, cât și din teoria imunologică (Edelman, ) că în fața unui viitor necunoscut, diversitatea preexistentă este principala condiție pentru adaptarea cu succes În evoluție, este creat de mutații și modificări ale genelor, iar în sistemele imunologice, prin formarea unui sortiment de anticorpi în organism Pentru sistemul nervos, primar Selectarea grupului și resemnalarea fazei Sortimentul poate fi imaginat ca o colecție de diferite grupuri de neuroni, ale căror funcții variate sunt predeterminate în ontogenie Fără clarificări suplimentare, vom presupune că, dacă un grup neuronal răspunde cu activitatea sa caracteristică de ieșire mai mult sau mai puțin specific în ceea ce privește o intrare constând dintr-o anumită configurație spațio-temporală a semnalelor, atunci aceasta înseamnă că un astfel de grup și configurația semnalului „se potrivesc” , corespund („potriviți”) unul altuia Pentru a rafina și mai mult conceptul de selecție dintr-un sortiment de astfel de grupuri neuronale, este necesar să se ia în considerare cerințele generale pentru un astfel de sortiment, în special, pentru diversitatea sa Prima cerință este ca acest sortiment să fie suficient de bogat; cu alte cuvinte, trebuie să conțină un număr suficient de elemente diverse, astfel încât, în cazul unei game largi de semnale de intrare diferite, să existe o probabilitate finită de a avea cel puțin un element corespunzător în sortiment pentru fiecare semnal În plus, pentru cel puțin câteva elemente ale setului, corespondența cu semnalul de intrare trebuie să fie suficient de specifică astfel încât diferite semnale de intrare să fie distinse (adică, „recunoscute”) cu o eroare relativ mică În sistemul imunitar, pentru aceasta există un set de anticorpi diferiți ai IO , fiecare cu propriul site de legare a antigenului specific (sau determinat steric), precum și unele mecanisme de prag care reglează răspunsul imun (Edelman, b) Care sunt proprietățile generale ale unui sortiment atât de larg de recunoaștere care îl fac capabil atât de recunoaștere largă, cât și de specificitate pentru semnale individuale? În primul rând, pentru orice număr mare de semnale de intrare diferite alese în mod arbitrar, setul trebuie să aibă semnificativ mai multe componente (Fig ) Să definim „corespondența” ca un anumit prag de recunoaștere, care oferă sistemului capacitatea de a distinge între două evenimente strâns legate în anumite limite de eroare Dacă există N elemente în sortiment și dacă probabilitatea unei potriviri între oricare dintre aceste elemente și orice semnal este p, atunci J Edelman putem descrie funcția de recunoaștere ca r=j(p, N), care este o măsură a eficienței cu care sistemul recunoaște un anumit interval de posibile intrări Mai multe astfel de funcții pot fi descrise în funcție de măsura de eficiență dată aleasă Acum este clar că dacă N este mic, atunci pentru un număr mare de intrări diferite, r va fi aproape de zero Pentru N mai mare decât o anumită valoare, r crește până când, la o valoare ridicată a lui N, nu este posibilă creșterea semnificativă a performanței de potrivire în condiții de prag prin extinderea în continuare a intervalului Acest lucru sugerează că N trebuie să fie mare pentru sistemul nervos central, dar prin el însuși nu ne ajută să stabilim nicio valoare cantitativă Orez Dependența celor două forme ale funcției de recunoaștere de numărul (N) de elemente din sortiment, calculată după un model simplu În acest model, fiecărui element i se atribuie o probabilitate p constantă a priori de recunoaștere a unui semnal selectat aleatoriu Aici u (/) reprezintă fracția așteptată din toate semnalele posibile care vor fi recunoscute (r = - ( - p)'v), iar r (i) este probabilitatea ca mai mult decât fracția / (în acest caz %) M numărul de semnale posibile vor fi recunoscute Forma curbei nu depinde de valoarea aleasă M, / M h = Y dacă M este mare asemănătoare deci daca r se modifică, apoi întreaga curbă se deplasează la stânga sau la dreapta, reflectând astfel o modificare a specificității recunoașterii, dar forma curbelor nu se schimbă semnificativ Într-un model mai realist, diferitelor articole din sortiment li se vor atribui diferite valori p; Acest lucru ar crește complexitatea calculului, dar natura dependenței lui r de N nu s-ar schimba fundamental Selectarea grupului și resemnalarea fazei frontiere Putem, totuși, să acceptăm că în orice parte a creierului uman, o colecție de grupuri de celule IO diferite, fiecare dintre ele constând din - de celule, nu va epuiza numărul disponibil de celule Principala consecință a acestei analize este că pentru a aduce o configurație de semnal sau semnal într-un sortiment dat, sistemul selectiv trebuie să fie degenerat Prin degenerare, vreau să spun că, în general, la un anumit prag, ar trebui să existe mai mult de o modalitate de a recunoaște în mod satisfăcător un anumit semnal de intrare Acest lucru necesită multe grupuri neuronale de structuri diferite, capabile să îndeplinească mai bine sau mai rău aceeași funcție Eu disting degenerescenta de redundanță, termen care este folosit aici într-un sens mai restrâns și înseamnă prezența unor unități sau grupuri repetate ale aceleiași structuri Necesitatea degenerescenței este poate cea mai clară dacă presupunem din nou cazuri extreme, unul fără degenerescență și celălalt cu degenerescență completă (Fig ) Luați în considerare un sortiment în care, pentru orice semnal ales în mod arbitrar, există un singur grup de celule capabil să recunoască acest semnal În aceste condiţii, într-un sistem capabil să recunoască , II r = m = ~ I GpGz, G , Gn Sp $ ' $ ' ' ' Sn,sn* '$ntZ- • • L i - -g— -t, f> Gp Gș' Gn st>s 'S ' " sn R ->■ (R pentru R)n, n == , , , , unde S este intrarea senzorială transformată din mediu (ca doar un exemplu de intrare), R sunt grupurile de celule corticale care pot acționa ca „recunoaștere” a acestui input (de exemplu, grupuri de neuroni complecși din cortexul striat) și (R pentru R) se referă la grupuri de neuroni din asociere sau cortexul temporal sau frontal sau prefrontal care acționează ca J, Edelman „Recunoaștetori pentru recunoaștetori” Conform acestei ierarhii, semnalele de la grupurile neuronale ale sinelui (ex coloane) pot fi recunoscute de grupurile din (I pentru sine) Dar trebuie subliniat că la acest nivel cel mai înalt de recunoaștere, grupurile de neuroni - candidați pentru (I pentru I) - formează doar un subgrup degenerat al tuturor grupurilor de celule (I pentru I) (Fig , A) Cu alte cuvinte, (eu sunt pentru mine) Orez Interacțiunea grupurilor degenerate în două intervale R și ( ? pentru R) Săgețile care leagă grupurile indică recunoașterea, dar nu implică neapărat transferul de informații într-o singură direcție A Degenerescenta; Relațiile bilaterale sunt prezentate în mod specific pe baza legăturii unui grup cu mai multe B Diferența dintre redundanță (Z) și degenerare (II) în (R pentru R) Creșterea numărului de elemente redundante nu poate decât să îmbunătățească eficiența; astfel, datorită structurii și funcției sale, G - un grup de sortiment complet redundant (R pentru R) - nu va putea niciodată să recunoască G în R Selectarea grupului și resemnalarea fazei conține nu unul, ci mai multe grupuri care sunt capabile să recunoască un anumit grup în R; acest răspuns se bazează pe posibilitatea de divergență și pe reprezentarea multiplă degenerată, care împreună asigură recunoașterea adecvată a grupurilor R din sortiment (R pentru R) De asemenea, rețineți că săgețile din această diagramă nu înseamnă neapărat fluxul de informații într-o singură direcție, ci doar secvența inițială a evenimentelor de recunoaștere Într-adevăr, schema nu trebuie văzută ca fiind strict sau exclusiv ierarhică Este destul de evident că organizarea paralelă este și ea importantă, deoarece face posibilă inițierea acțiunii (reacție motorie, reacție neuroumorală) de la orice nivel Schema presupune, de asemenea, că proprietățile comune ale intrării pot fi recunoscute devreme în secvența S——>(I pentru R) Aici putem rezuma spunând într-un mod oarecum general că peste nivelul transformării senzoriale și procesării senzoriale, SNC își recunoaște propriile operații selectiv, neliniar, degenerat Este util să ne întrebăm dacă o astfel de recunoaștere degenerată poate fi realizată cu succes prin grupuri de celule izomorfe sau redundante (în sensul strict al cuvântului) în (R pentru R) Cu condiția ca recunoașterea pragului să nu necesite specificitate absolută, ci doar discriminare între clase de structuri de semnal similare, răspunsul la această întrebare, din motivele prezentate în secțiunea anterioară, va fi negativ (Fig , B) Dimpotrivă, este necesar un număr semnificativ de grupuri de celule diferite, dar izofuncționale, fiecare dintre acestea putând răspunde la o anumită clasă de structuri în R Aceasta înseamnă că aceeași structură de semnal poate fi recunoscută în mai multe moduri și că, după succesive prezentări ale aceleiași structuri, vor exista combinații diferite de grupuri de celule (R pentru R) Mai mult, nu este nevoie să presupunem a priori că astfel de grupuri constau în mod necesar din același număr sau din aceleași tipuri de neuroni Un astfel de model de grupuri neuronale, selectat dintr-un sortiment degenerat, trebuie să fie distins de structura fixă a unui răspuns preprogramat, J Edelman care pot apărea într-un singur ganglion, precum și dintr-o simplă redundanță a neuronilor în subsisteme precum ganglionii sau mase de celule nucleare ale creierului Deși există, fără îndoială, astfel de organizații în creier, ele nu pot genera genul de răspunsuri care sunt formate dintr-un sortiment degenerat Până acum, am atins doar pe scurt diferențele dintre starea de echilibru inițială și stările reactive ulterioare ale subgrupurilor de grupuri de celule dintr-un astfel de set Conform teoriei postulate, sortimentul descris poate fi considerat un sortiment primar care a apărut în procesul de ontogeneză și dezvoltare timpurie ca urmare a diferențierii, ceea ce a dus la formarea conexiunilor sinaptice, atât locale, cât și pe căi lungi Cu toate acestea, așa cum sa menționat deja, dacă în acest set nu a apărut o formă de îmbunătățire stabilă (sau inhibare) a reacțiilor grupurilor de celule din acest set, va fi imposibil să-și schimbe proprietățile sub influența semnalelor de intrare Problema se va limita la o fluctuație reversibilă a reacției sale selective cu diferite intervale de relaxare Aici trebuie să presupunem că selectarea unor subgrupuri modifică probabilitatea ca aceste subgrupuri să fie selectate din nou la prezentarea repetată a unui stimul cu structură similară După cum sa menționat mai sus, se presupune că acest lucru se întâmplă din cauza modificărilor sinaptice în unele sau în toate celulele grupului, datorită cărora rețeaua neuronală internă sau externă este modificată funcțional Este de așteptat ca acest lucru să se întâmple în principal în rețeaua internă a grupului, cu o schimbare concomitentă, de exemplu, în funcțiile sale de transfer Probabilitatea de selecție poate scădea (inhibare) sau crește (excitație, ușurare) În ambele cazuri, repetarea suficient de frecventă a intrării de-a lungul timpului ar trebui să modifice probabilitatea selecției viitoare a unor subgrupuri selectate anterior în mod preferențial față de vecinii lor, proces care creează un sortiment secundar Astfel, sortimentul secundar este un set de diferite grupuri de neuroni de ordin superior în care funcția sinaptică internă sau externă este modificată prin selecție (se Selectarea grupului și resemnalarea fazei prelegere) și angajarea în timpul activității De asemenea, repetarea intrărilor nu este neapărat limitată la stimuli externi - se poate referi la intrări repetate care provin din creier însuși Se poate imagina o reacție neliniară construită pe principiul conexiunii a mai multor elemente cu unul, dependent de timp și degenerat (Fig ); aici, indicele denotă stări structurate succesive, iar indicele denotă diferite grupuri de celule din mulțime Probabilitatea crescută de selecție pozitivă sau negativă este reprezentată în figură printr-o săgeată groasă Modificarea acestei probabilități poate fi legată de pragul de recunoaștere Datorită faptului că grupurile de celule cu o frecvență mai mare de repetare a reacțiilor „se potrivesc” mai bine corespund semnalelor de intrare, se stabilizează mai eficient Acest lucru poate apărea în elementele interne, dar cel mai probabil prin eliberarea inhibiției În același timp, semnalul de frână RBapR % & ^ • ■ -în £ • • • -lGm ѳп YAZLAL Zg eg • ■ bp ?, '^ ^— ■ • &m YADLY~ t}f & • R ■ - sn • • &t Orez Variația recunoașterii degenerate în timp în funcție de gamele de mobilizare și sortimentare Combinația sau schimbarea sinaptică stabilă a celulelor în grupuri (I pentru I) (indicată printr-o săgeată groasă) are loc după repetarea recunoașterii în diferite stări de timp ( - ) Angajamentul se reflectă într-o creștere a probabilității unui răspuns ulterior al anumitor grupuri din sine Suprascriptele indică stări succesive în timp J Edelman Un final care a suprimat activitatea unor grupuri de celule de recunoaștere care au răspuns mai slab la intrarea inițială ar trebui să ascuți în mod eficient specificitatea răspunsului general, precum și să sporească stabilizarea acestuia Astfel, selecția grupurilor de celule poate avea loc prin filtrare - mai întâi prin stimularea grupurilor care răspund mai mult sau mai puțin bine, iar apoi prin inhibarea (sau excluderea competitivă) a grupurilor selectate cu răspuns insuficient în raport cu un anumit prag (Fig ) Ne putem întoarce acum la întrebarea proprietăților generale ale unui astfel de sistem și apoi să luăm în considerare dovezile existenței unor grupuri de celule care sunt candidate pentru astfel de proprietăți Evident, modificările probabilităților de selecție sunt un fenomen de memorie; în fig nu evidențiază caracterul asociativ al acestei amintiri (Languet-Higgins, Willshow, Berneman, ), care decurge din proprietățile selecției degenerate Orez Fixarea răspunsurilor într-o rețea degenerată printr-o combinație de inhibiție discriminativă și comitere, care crește probabilitatea unui răspuns și duce la includerea grupului G al sortimentului (I pentru I) în sortimentul secundar, care este marcat cu o cutie Săgeată întreruptă - recunoaștere slabă; săgeată solidă - recunoaștere bună; săgeată îndrăzneață - recunoaștere foarte bună; linie dublă - commit Selectarea grupului și resemnalarea fazei Mai jos vom discuta acest lucru în detaliu în legătură cu condițiile care sunt necesare pentru conștiință Aici, o scurtă analiză a memoriei asociative în sistemele degenerate va deschide calea unei astfel de discuții Asocierea presupune un astfel de program, în care prezentarea diferitelor caracteristici ale obiectului la intrare Orez O schemă de memorie asociativă în care semnalele de intrare (intrare, /) (de exemplu, semnale de la grupuri de celule) în context (context, C) (reprezentând fundal, inhibiție etc ) provoacă ieșirea corespunzătoare (outpul, O) semnale Semnalele de ieșire precum Ob pot fi realimentate într-un astfel de sistem duce la formarea unei legături între aceste caracteristici la ieșire (Fig ) Întregul grup de programe aflate în stocare poate forma o memorie asociativă dacă există mijloace de accesare și citire a acesteia În mod ideal, prezentarea oricărui set de articole stocate ca intrare în contextul adecvat ar trebui să aibă ca rezultat un apel către o parte sau la tot acel set În anumite condiții, și elementele care nu sunt din această colecție trebuie să poată efectua un apel Este foarte probabil ca conținutul acestui tip de stocare să aibă o adresă în creier, iar accesul să aibă loc simultan și în paralel Un set degenerat de grupuri de celule are o serie de caracteristici care pot duce la asociere și pot genera o memorie cu astfel de proprietăți Unele grupuri de neuroni pot recunoaște acest semnal doar mai mult sau mai puțin satisfăcător În plus, unele dintre aceste grupuri pot recunoaște un alt semnal mai bine decât cel la care au răspuns la un anumit eveniment Acest lucru ridică posibilitatea ca două evenimente diferite să provoace reacții ale aceluiași grup și J Edelman de asemenea, reacții simultane ale grupurilor complet diferite (Fig ) În plus, dacă probabilitatea de reacție a tuturor acestor grupuri se modifică din cauza prezentărilor repetate, atunci probabilitatea creșterii lor comune va crește KforK IforI L pentru I Orez Fig Asociere formată prin recunoaștere și angajare degenerată pentru două semnale independente St și Săgețile groase și subțiri indică gradul de recunoaștere Grupurile din cadru corespund unui commit cu trecere la sortimentul secundar excitare la prezentările viitoare ale oricăruia dintre aceste semnale Deoarece aceste grupuri pot avea conexiuni neuroanatomice diferite, asocierea cu alte grupuri care răspund la semnale suplimentare va fi întărită în continuare Prezentarea a două semnale similare, dar nu identice, la un set degenerat de grupuri de celule poate stimula o parte comună a grupurilor acestui set, precum și diferite părți specifice fiecărui semnal (Fig ) Dacă partea comună este asociată cu alte grupări neuronale, este posibilă asocierea reacțiilor acestor grupuri cu reacția părții comune În plus, prezentarea consecutivă a două semnale înrudite poate provoca aceleași răspunsuri prin activarea acestei părți, astfel încât grupurile (R pentru R) care citesc oricare dintre aceste părți vor deveni astfel asociate Există o posibilitate suplimentară pe care o va necesita recunoașterea structurii grupului de celule Selectarea grupului și resemnalarea fazei numai părți ale neuronilor interconectați intern ai grupului de recunoaștere, lăsând a doua parte liberă pentru alte recunoașteri Acesta este un caz special, aproape de a fi recunoscut de două grupuri distincte spațial Dar datorită conexiunilor locale, se creează Orez Citirea cu asociere de seturi diferite de grupuri, cauzată de două semnale similare structural a și b Seturile de grupuri de celule care recunosc semnalele sunt desemnate a și b Un subgrup comun de grupări reactive este indicat prin x Răspunsurile diferitelor grupuri (R pentru I) care citesc aceste semnale pot da o reacție asociativă oportunități suplimentare pentru anumite tipuri de asociere prin recombinarea proprietăților în cadrul grupului Atunci când avem în vedere asocierea, trebuie să ținem cont și de gradul de „cuibărire” (cuibărire) ierarhică posibil cu recunoașteri selective în sistemele asociative de acest fel Prin imbricare, mă refer la numărul de recunoașteri succesive la diferite niveluri de organizare, cum ar fi R și (I pentru R) În timp ce recunoașterea imbricată poate avea loc, schema nu are o constrângere ierarhică obligatorie sau obligatorie Un subgrup (I pentru I) poate „recunoaște” selectiv un alt subgrup (I pentru I); recunoașterea nu este limitată la grupuri de celule de un alt nivel, cum ar fi I Acest lucru face posibilă citirea stărilor grupurilor de celule a căror probabilitate de răspuns a fost modificată stabil prin selecțiile anterioare de către grupurile de celule care nu au fost modificate astfel Având în vedere natura degenerată a sortimentului, aceasta înseamnă, de asemenea, că o structură dată poate fi „depozitată” în reacția mai multor sau posibil a mai multor grupări izofuncționale, nu neapărat izomorfe Acest lucru creează o oportunitate largă pentru interacțiunile asociative ale grupurilor (I pentru I) în recunoașterea reflexivă În același timp, urmează J Edelman pentru a sublinia că unele grupuri neuronale ar trebui să rămână întotdeauna în sortimentul primar Într-adevăr, neuronii se pot dovedi a fi incapabili de a se comite, iar apoi grupurile din care constau nu sunt fixate pentru o anumită formă de răspuns O altă trăsătură comună importantă a sistemului de selecție a grupurilor degenerate este caracterul său distributiv Este puțin probabil ca o anumită stare stabilă selectată sau răspuns la un semnal de intrare să fie prezent doar într-un singur grup de celule într-o locație Într-adevăr, în afara constrângerilor neuroanatomice speciale, nu este necesar ca grupurile izofuncționale selectate să fie învecinate Acest lucru este în concordanță cu observația lui Lashley ( ) conform căreia tăierea și îndepărtarea zonelor cortexului nu modifică comportamentul învățat, dar asta nu înseamnă că ideea lui despre echipotențialitate este corectă Într-adevăr, s-ar putea crede că, în unele cazuri, o capacitate specială de a recunoaște este inerentă doar în unele zone mai mari ale creierului, ca urmare a selecției evolutive și a cerințelor pentru comunicarea eficientă între neuroni Acest lucru trebuie să se reflecte în corespondența care se găsește între adaptarea funcțională și densitatea inervației periferice, pe de o parte, și dimensiunea și sofisticarea reprezentării centrale a acestei periferii, pe de altă parte Această imagine stabilită a grupurilor neuronale distribuite este în concordanță cu datele privind localizarea grosieră a funcțiilor, dar, în plus, este în concordanță cu distribuția formelor de memorie și de învățare De asemenea, este în concordanță cu interacțiunea funcțională a grupurilor aflate la distanță unul de celălalt în implementarea funcțiilor complexe ale creierului, așa cum arată datele despre deteriorarea și îndepărtarea unor părți ale creierului (Luriya, ) Există dovezi ale unei mari variații a pragurilor de rezistență ale diferitelor grupuri de celule la distrugerea țesuturilor (Russel și Espir, ), ceea ce este din nou de acord cu ideea selecției grupurilor degenerate Este important de subliniat că într-un sistem selectiv, degenerarea și diversitatea sunt mai importante decât lărgimea absolută a sortimentului Cu toate acestea, cerința de limitare Selectarea grupului și resemnalarea fazei un număr mare de grupuri diverse de celule dintr-un sortiment degenerat (vezi fig ) este de acord cu faptul că tipuri de neuroni fundamental diferite de cele normale nu au fost găsite la nanocefalie (Seckel, ) și cu faptul că funcții superioare nu se corelează cu datele rezumative privind dimensiunea creierului Totuși, dacă numărul de celule este sub un anumit nivel și nu există condiții pentru formarea anumitor conexiuni sinaptice, setul fie nu va conține un număr suficient de subgrupuri degenerate, fie semnalele de intrare nu îl vor mobiliza efectiv Nici proprietățile distributive și nici cele asociative nu sunt exclusive sistemelor selective; au fost create diverse modele care au aceste proprietăţi (Languet-Higgins, Willshow, Berneman, ; Cooper, ) Dar în modelul de selecție a grupului degenerat, atenția este acordată nu atât proprietăților generale ale întregii rețele, cât caracteristicilor grupurilor de celule Acest lucru subliniază în special rolul principal al neuroanatomiei și dezvoltării în construirea sortimentelor primare individuale și a tipurilor individuale de grupuri de celule asociate între ele Este important să arătăm cum se schimbă conceptul de memorie sub influența ideii unei selecții degenerate de grupuri Fixarea reacțiilor unei celule în cadrul unui grup sau al întregului grup prin mai multe celule poate modifica caracteristicile selective la orice nivel de recunoaștere Sub aspectul teoriei selecției grupurilor degenerate, memoria nu este o proprietate locală a unei anumite zone a sistemului nervos, ci o expresie generală a interacțiunii îmbunătățite a grupurilor de celule care conțin celule angajate selectiv și sinapsele lor Adăugați la aceasta posibilitatea de comunicare pe căi lungi, noțiunea de stocare activă extrem de asociativă și noțiunea de reintrare a semnalului, care va fi discutată mai jos, atunci nu este nevoie să considerăm memoria ca o proprietate a unei zone separate sau ca unele expresie exclusivă a unei funcții superioare a creierului Indiferent de mecanismul microscopic sau molecular al memoriei sau al interacțiunii celulare (de exemplu, noi legături dendritice, metastabile J Edelman modificări ale membranei și ale suprafeței celulare pe coloanele dendritice, modificări moleculare ale sinapselor), această proprietate este o consecință necesară a selecției degenerate a grupurilor și, prin urmare, ar trebui să fie o proprietate a neuronilor atunci când funcționează ca parte a grupurilor Citirea din memorie nu pune nicio problemă anume; acest proces nu este diferit de alte forme de comunicare între neuroni dintr-un sistem de grup degenerat Ce se poate spune despre substratul neural al unui sortiment degenerat? Devine clar că în centrii superiori ai creierului, de exemplu în bulbul olfactiv (Shepherd, ), legea polarității dinamice asociată cu doctrina neuronală clasică este invalidă În schimb, apare o imagine a legăturilor dendro-dendritice, axo-dendritice, axosomatice și dendro-somatice foarte diverse O astfel de imagine poate fi găsită probabil în alte părți ale cortexului și împreună cu date despre interacțiunea neuronilor Golgi II și o creștere foarte semnificativă a numărului de LNC în filogeneză și pe măsură ce urcă de-a lungul axei nervoase (Rakic, ) , creează o reprezentare anatomică care este complet în concordanță cu selecția degenerată a grupurilor Dezvoltarea noului cortex, aparent, a fost realizată printr-o creștere semnificativă a numărului de coloane sau unități celulare, precum și a interconexiunilor acestora Alături de anatomia zonelor corticale (Chow, Leiman, ; Peters, Paley, Webster, ), structura unor zone ale formațiunilor limbice și reticulare (Isaacson, Pribram, a) este, de asemenea, în concordanță cu proprietățile unui degenerat sortiment Deoarece distribuția grupurilor de celule în sortiment nu este aleatorie, există oportunități ample de variație individuală în diferite părți ale creierului și la diferiți indivizi Cu toate acestea, conform acestei teorii, la indivizi diferiți, creierul ar trebui să efectueze anumite recunoașteri la fel de eficient, chiar dacă în istoria lor funcțională au fost selectate diferite subgrupuri izofuncționale (Fig ) Prin urmare, o consecință a degenerării este un grad ridicat de diversitate și individualitate Acest lucru duce la fluctuații rare sau neobișnuite ale sortimentelor neuronale ale unor indivizi Selectarea grupului și resemnalarea fazei Conform teoriei prezentate, embriogeneza și dezvoltarea creează primul sortiment; o perioadă timpurie de învățare și interacțiune selectivă duc la formarea unui al doilea sortiment prin facilitarea chimică și procesele de memorie După mai multe selecții, statistic Orez Schemă care ilustrează natura individuală a informațiilor de urmărire în stabilirea unui sortiment secundar la diferiți indivizi (L și C) în cazul sortimentelor primare similare Formarea de urme pe un fundal neuroanatomic diferit poate modifica frecvența întâlnirilor de grupuri de celule prezente în număr diferit la diferiți indivizi ° R și ° R sunt sortimente de recunoaștere primare și secundare; sunt indicate și sortimentele (I pentru R} relațiile din sortimentul primar se modifică în așa fel încât să ia naștere un sortiment secundar de grupuri selectate Deși acest lucru modifică rapoartele statistice ale răspunsurilor de sortiment, există încă un număr mare de posibilități Grupurile de celule din acest interval secundar au, în general, mai multe șanse de a fi reselectate de aceleași intrări decât grupurile izo-funcționale din intervalul primar Trebuie subliniat, totuși, că aceasta este doar o presupunere probabilistică; la prezentarea repetată a semnalului, în funcție de un număr de condiții, grupurile din sortimentul primar, mai degrabă decât cele secundare, pot fi selectate preferențial În orice caz, în orice moment al grupului, J Edelman capabile să recunoască în mod specific un semnal dat vor fi totuși mult mai numeroase în sortimentul primar decât în cel secundar Dar, din cauza comiterii anterioare a evenimentelor de prag, nu multe dintre aceste grupuri vor fi atât de „ajustate” la un semnal dat Astfel, structura sistemului neuronal central este considerată o consecință a două procese selective diferite: dezvoltarea ontogenetică a primului sortiment și formarea celui de-al doilea sortiment prin selecție în procesul de interacțiune cu mediul Raportul dintre perioadele de tranziție și cele critice în ambele procese, investigat de Blakemore (Bla-kemore, Van Stuyters, ) pentru neuronii lui Hubel și Wiesel și considerat de Piaget (Piaget, , ) pentru psihologia vieții timpurii și dezvoltare, merită un studiu detaliat în lumina acestor idei Mai târziu voi face câteva observații speciale despre embriogeneza primei game Și acum, poate, este mai important să rezumați procesul de formare a celui de-al doilea sortiment Acest proces duce la formarea unui tipar specific de evenimente de selecție, la creșterea probabilității de reselecție a elementelor celui de-al doilea sortiment mai degrabă decât a primului și la modificări ale probabilității întâlnirilor, eventual la nivelul sinapselor Într-un astfel de sistem, ordinea de dezvoltare a celui de-al doilea sortiment este foarte importantă Numărul de grupuri de celule, numărul de celule și sinapse din SNC creează multe oportunități pentru formarea unui al doilea sortiment Cu toate acestea, indiferent de numărul de evenimente selective, un număr mare, chiar predominant, de grupuri de celule neangajate rămâne încă în primul sortiment Această analiză este relevantă pentru cele două propuneri cheie ale lui Mountcastle ( ): „Sarcina centrală a fiziologiei creierului este cum să înțelegem acțiunile unor populații mari de neuroni, acțiuni care ar putea să nu fie complet previzibile din proprietățile subgrupurilor” și „Cea centrală” Sarcina internă a fiziologiei cortexului cerebral este de a dezvălui natura procesării neuronale a informațiilor în lanțurile care trec prin straturile corticale Selectarea grupului și resemnalarea fazei celule interconectate (în coloane) " În lumina analizei efectuate, aceste afirmații pot fi reformulate astfel: sarcina principală a fiziologiei creierului este de a înțelege natura construcției sortimentelor din populații de grupuri de celule Desigur, rezolvarea acestei probleme necesită cunoașterea transmiterii, mobilizării și întâlnirii, precum și amplificarea și stabilizarea evenimentelor sinaptice la nivel molecular Teoria propusă este fenomenologică în sensul tqm, că, la nivelul descrierii întreprinse aici, nu depinde de o rafinare detaliată a acestor procese; pur și simplu afirmă că multe soluții diferite sunt compatibile cu o selecție degenerată de grup Reintrarea de semnalizare selectivă și substraturile neuronale ale conștiinței Până acum, discuția noastră despre selecția grupurilor de celule degenerate nu a atins circuitele specifice ale conexiunilor neuronale și relația lor cu anumite funcții superioare ale creierului Voi încerca acum să abordez problema centrală a conștiinței și să arăt cum selecția degenerată și semnalizarea de reintrare a grupurilor de celule creează condițiile necesare pentru a explica acest fenomen la nivel celular Până de curând, problema conștiinței nu se preta analizei experimentale și chiar și acum prezintă dificultăți enorme Poate că niciun alt subiect nu a dat naștere la atâtea speculații diferite ca conștiința: problema minte-corp (Campbell, ), existența spiritelor, purificarea conceptului de „minte” prin analiză semantică (Ryle, ) și posibilitatea existenței unui neuron „maestru” (Sherrington, ) Consensul general este, fără îndoială, de acord că această funcție a creierului este un fel de una centrală și trebuie înțeleasă pentru a pătrunde pe deplin în învățare și în alte funcții superioare Din fericire, acum s-au făcut unele progrese pentru a ne permite să restrângem subiectul Experimentele lui Penfield (Penfield, ), Jasper (Jasper, ) și alții (Isaacson, Pribram, b) privind rolul formei reticulare J Edelman Expresiile de excitare arată că există zone în afara cortexului din creier care sunt necesare pentru conștiință Pe de altă parte, experimentele lui Sperry (Sperry, a) indică o localizare specifică separată în emisferele diferitelor funcții ale creierului asociate cu conștiința În plus, există dovezi că sistemele hipocamp și limbic sunt implicate în discriminarea noutății și citirea memoriei pe termen scurt, posibil modulând activitatea la intrarea în creierul conștient (Vinogradova, ) Poate că principala contribuție a acestei lucrări și a altor lucrări similare este aceea că conștiința nu este o proprietate a întregului creier, ci este rezultatul unor procese care au loc în anumite zone specifice (probabil extinse), de exemplu, în cortexul cerebral, radiația talamocorticală (Mountcastle) , ) și sistemele limbice și reticulare Cu toate acestea, natura interacțiunilor care creează conștiința nu a fost încă determinată Prin urmare, întrebarea este: care sunt aceste interacțiuni și ce proprietăți ar trebui să ne asumăm pentru ele? Orice ipoteză propusă ca răspuns la această întrebare, desigur, nu trebuie să contrazică legile termodinamicii, să postuleze lucruri care nu pot fi măsurate sau să conducă la o regresie infinită a manifestărilor de recunoaștere definite în timp În conținutul său pozitiv, ipoteza ar trebui să evidențieze în special funcția dinamică principală a creierului în timpul trecerii de la experiența dobândită la acțiune Făcând acest lucru, ea trebuie să explice actualizarea experienței trecute stocate în memorie și momentul apelului Este posibil să se construiască un astfel de model general, care să includă o selecție degenerată de grupuri, care să satisfacă aceste restricții și să țină cont de succesiunea temporală a stărilor de conștiință și provocări, de necesitatea actualizării stocului de informații (MusKow, ) , și diferențierea experienței imediate și pe termen lung Și ca condiție limitativă, un astfel de model ar fi în concordanță cu distincția dintre sine și non-sine? Printre alte condiții, un astfel de model trebuie să fie Selectarea grupului și resemnalarea fazei dar luați în considerare continuitatea perceptivă, succesiunea temporală și detectarea noutății Prima decizie care trebuie luată în construirea acestui model este alegerea între cursul în timp continuu și discontinuu al procesării informației Există o serie de argumente în favoarea unui curs discontinuu: ) prelucrarea informațiilor despre orice eveniment trebuie efectuată înainte de a fi realizat (cu alte cuvinte, unele rezultate trebuie pregătite înainte de a se lua o decizie cu privire la rezultatul senzorial) intrare); ) există constrângeri stricte de sincronizare a apelurilor care necesită operații în timp real și ) așa cum va fi arătat mai jos, metoda discontinuă simplifică foarte mult înțelegerea noastră despre modul în care codarea continuității spațio-temporale poate apărea într-un sistem selectiv degenerat Acestea și alte considerații, care vor fi discutate mai jos, conduc la concluzia că procesele elementare care creează conștiința pot fi fazice, adică pot necesita repetarea ciclică a unei secvențe de evenimente neuronale Abordarea construirii unui model de fază este prezentată în fig Să presupunem că un anumit grup de celule din R primește informații senzoriale sau senzoriomotorii și că acțiunea și stocarea sa este recunoscută de mai multe grupuri de celule din (I pentru I) Să presupunem simultan că aceeași intrare senzorială către centrii limbic și reticular este procesată și comutată de talamus către cortex pentru a stabiliza datele grupului {R pentru R) pentru câteva evenimente imediat următoare Stabilizare, sau fixare, numesc în acest context o impulsionare pe termen lung în aceste grupuri cu secvențele lor tipice de impulsuri Constituie prima fază de timp a ciclului de procesare a semnalului de intrare Acum să presupunem că în următoarea fază acest semnal procesat reintră la un nivel superior în calea informațională S-^R-^(R pentru R) a ciclului următor Semnalul reintrodus și semnalele noi (R pentru R) ale intrărilor ulterioare sunt citite de grupuri (R pentru R), care formează asociații cu urmele stocate în (R pentru R) grupuri de celule din al doilea sortiment, precum și cu cadavre o sută J Edelman noi în prima gamă, dacă există vreo noutate Aceasta constituie a doua, sau repetată, fază a activității de intrare Un astfel de sistem este construit în așa fel încât semnalul care a apărut în interior să fie reintrodus ca și cum ar fi un semnal extern Aceasta este caracteristica principală a modelului @ Ieșire Ieșire ©Citește (I pentru VK (V pentru I) t U Comunicare ' w " I ) © Reading- (Ndlya)-, (YdlyaR) — i (DdlyaYa) f ~ I f I I UU Repetare Repetare | etc © Procesul C sxoa R input H Dacă eu © Preodrazova- sgs niv' Ciclul CiclulZ Ora - Orez Reintroducerea semnalelor pe calea de la intrările S la „recunoaștere” (I) și la „recunoaștere pentru recunoaștere” (I pentru I) Diagrama prezintă reintrarea semnalelor în cicluri succesive; ordinea acestor evenimente în timp în două cicluri succesive este indicată prin cifre Sensul asociativ al reintrarii semnalului nu este prezentat (vezi Figura ) (I pentru I)n și (I pentru I)t înseamnă grupuri neuronale asociative de ordin superior ale căror semnale de ieșire pot reintra în alte puncte, pot activa ieșirea motorie, pot forma asociații etc și îndeplinește două funcții: oferă un mijloc de procesare a noutății și creează o corespondență și o conexiune între stările interne și noile intrări senzoriale ale diferitelor modalități În detaliu, ar trebui să fie capabil să coreleze modalitățile și să stabilească corelații încrucișate O posibilă modalitate de a îndeplini această sarcină va fi descrisă mai jos Odată cu reintrarea, acest model asigură continuitate sau comunicare între intrările de fază succesive Prin urmare, nu este necesară o recunoaștere de ordin superior a conexiunii dintre stările predicatului Selectarea grupului și resemnalarea fazei meth pe măsură ce se înregistrează în timp Este necesar să se țină cont de următorul punct esențial: odată cu degenerarea sistemului selectiv și prezența unei adrese, absența reintrarilor ar face imposibilă asocierea proprietăților secvențiale dacă acestea sunt abstrase în timp Reintrarea servește drept garanție că continuitatea în construcția neuronală este o consecință necesară a continuității spațiu-temporale a obiectelor A doua proprietate extrem de importantă a acestui sistem este capacitatea de a furniza o secvență sau ordine a evenimentelor asociate (R pentru R) pentru un apel ulterior Deși o secvență ordonată și exactă nu este o cerință pentru un apel, trebuie luată în considerare Considerăm că ordinea evenimentelor în context este exprimată într-o anumită ordine de asociere și astfel ridicarea evenimentului în structuri (R pentru R) este necesară pentru a declanșa evenimentul etc Aceleași „stări de ceas” ale sistemului care sunt necesare pentru integrarea inițială și abstracțiile sunt apoi folosite pentru a apela această secvență în aceleași scale în timp real Este clar, totuși, că acest ceas oferă doar baza timpului real pentru acest proces; apelul nu va dura neapărat atât timp cât evenimentele inițiale Durata reală a ciclului de reintrare în timp real va fi discutată mai jos Noutatea semnalelor este gestionată în acest sistem prin compararea semnalelor de ciclu repetate și noi, precum și prin prezența sortimentelor primare și secundare Informațiile complet noi ar trebui să activeze sortimentul principal Conformitatea și neconformitatea informațiilor de semnalizare pot fi determinate prin distingerea între activarea sortimentului secundar și activarea sortimentului primar Nu este clar modul în care diferă exact sortimentele, dar parametrii frecvenței sau duratei perioadelor latente pot fi suficienți pentru a distinge activitatea neuronală a fiecăreia dintre ele Totuși, nu poate fi neglijată încă o posibilitate și anume că, pentru a detecta noutatea, informațiile conținute în sortimentul secundar sunt toate J Edelman ma este efectiv comparat cu noile semnale de intrare Din cauza lipsei de cunoaștere a detaliilor anatomice, este dificil să se facă o alegere din diferite circuite care să fie în concordanță cu modelul de reintrare a semnalului Dar teoria presupune existența unui anumit număr minim de conexiuni Fiecare loc de intrare a aferentării în creier are conexiuni predominant invariante, în primul rând cu un set limitat de R situat în cortexul senzorial primar Apoi există o divergență mai mult sau mai puțin specializată în grupuri (R pentru R) În acest moment, etichetele senzoriale dispar și reintrarea asociativă duce la exprimarea funcțiilor superioare de multe clase de grupuri (R pentru I) care nu mai sunt secvențiale Este important că radiațiile talamo-corticale și corticotalamice conțin circuite care sunt candidate pentru participarea la circuitul de reintrare (Mountcastle, ) Este important aici să enumerați condițiile necesare pentru ca o astfel de schemă să funcționeze și să descriem câteva dintre consecințele funcționării acesteia Să presupunem deocamdată că există relații anatomice adecvate pentru schemă; atunci sunt necesare următoarele condiții pentru circuit Recunoașterea grupurilor R (R pentru R) în zonele temporale, frontale și prefrontale Cu o schemă selectivă, aceasta pare să sugereze mai degrabă divergența decât convergența neuronilor ca gradul Cerva Activitatea de intrare a pulsului corespunzătoare ritmurilor cerebrale, talamo-corticale, hipocampale și limbico-reticulare Subgrupuri (R pentru R) din sortimentul secundar cu sinapse și funcții de transfer modificate stabil, care servesc ca expresie a combinațiilor (pattern) angajate, care reprezintă stările anterioare din memorie Recunoașterea degenerată a grupurilor (R pentru R) de celule de către alte grupări (R pentru R) Convergența trebuie să aibă loc și la un anumit nivel pentru ca „sumarea abstractă” sau transformarea combinațiilor complexe să aibă loc Stabilizarea grupelor selectate (I pentru I) cu mai puțin Selectarea grupului și resemnalarea fazei cel puțin pentru un ciclu (conform schemei propuse, aceasta are loc de-a lungul aferentelor limbico-reticulare într-un mod general sau specific) Stocare pe termen scurt pentru păstrarea tiparelor (modelului) de „intrari externe” (starea de intrare ) și capacitatea potențială de a stoca „intrari interne” repetate (starea de intrare ) O astfel de stocare face posibilă potrivirea și asocierea și este ea însăși degenerată și distribuită pe scară largă Conectarea ieșirii (R pentru R) cu stările centrale și cu combinații stocate în memorie, participând la controlul mișcărilor Acest model nu presupune un număr infinit de grupuri neuronale de recunoaștere Într-adevăr, deoarece depinde de comparațiile dintre intrările prezente și stările stocate și din moment ce se presupune că există grupuri degenerate asociate cu proprietăți de recunoaștere similare, nu este necesar ca, în două cicluri succesive, intrările să fie recunoscute de același sau de același grupuri (R pentru R) Degenerarea acestor grupuri înseamnă că aceeași stare de intrare poate fi recunoscută în momente diferite de către grupuri diferite Cu toate acestea, este important ca aceleași grupuri (R pentru R) să fie utilizate în cadrul aceluiași ciclu, iar schimbarea grupurilor (R pentru R) nu ar trebui să întrerupă execuția programului de ieșire a motorului (model) După cum va fi discutat mai detaliat mai jos, se presupune că conștientizarea (conștientizarea) apare dintr-un sortiment (eu pentru eu) care are acces la Sine și la stările încorporate în memorie și generate multimodal în sine La rândul său, acest acces la memorie poate duce la semnale asociate, care sunt apoi procesate din nou în aceleași linii de intrare ca și semnalul S; cu alte cuvinte, acest sistem este un sistem de reintrare Ciclul în ansamblu creează posibilitatea ieșirii (Eu pentru Sine) modificând intrarea senzorială și pragurile acestuia, precum și posibilitatea schimbării stării de activare (excitare), intenție sau atenție Principala condiție a priori J Edelman starea conștientă este capacitatea de a vedea starea internă prin reintroducerea continuă a informațiilor încorporate în memorie Evident, această recenzie este modificată de capacitatea de a recunoaște noutatea și stările de activare Până acum, am presupus că starea conștientă necesită recunoașterea fazelor prin grupuri degenerate (R pentru R) de semnale reprezentând starea internă a organismului și intrarea Discuția sa concentrat pe un exemplu oarecum artificial de un singur input senzorial al unei singure modalități Dar, în același timp, o proprietate a rețelelor degenerate, necesară activității lor asociate stărilor conștiente, nu a fost elucidată în mod corespunzător: natura asociativă a interacțiunii dintre grupurile de celule degenerate Multe grupuri neuronale evocate de semnalul unei structuri date corespund doar mai mult sau mai puțin satisfăcător acestei structuri În plus, aceste grupuri pot conține configurații neuronale care sunt, de asemenea, capabile să recunoască alte structuri de semnal străine într-un fel sau altul; poate că aceste alte structuri vor fi recunoscute chiar mai probabil (sau mai bine „potriviți”) decât această structură Acest lucru creează posibilitatea ca, datorită informațiilor lor potențiale „neutilizate”, astfel de grupuri de celule să aibă proprietăți asociative care le vor permite să interacționeze cu o varietate de semnale care emană fie din informațiile primite, fie din cele stocate în memorie (R pentru R) Astfel, un grup de celule poate fi utilizat în mod repetat de semnale diferite sau de două semnale simultan Într-adevăr, există dovezi ale aportului multisenzorial la un anumit neuron cortical (Eccles, b), deși acest lucru poate fi legat mai degrabă de nivelare decât de asociere Natura asociativă a sistemului de reintrare are ca rezultat citirea unor grupuri de neuroni (R pentru I) care reprezintă experiențe trecute multimodale Conform unei versiuni a modelului (Fig ), citirea acestor grupuri în legătură cu activitatea curentă de intrare este esențială pentru formare Selectarea grupului și resemnalarea fazei Orez Diagrama prezintă intrarea repetată a semnalelor în două cicluri succesive pentru a ilustra citirea asociativă multimodală a unor seturi de grupuri care conțin urme ale intrărilor senzoriale anterioare (s) sau ale evenimentelor senzoriomotorii (t) încorporate în memorie Această citire este finalizată după etapele de reintrare, legând astfel două seturi succesive de grupuri (I pentru R) care răspund la R Aici /(I pentru R) și k (R pentru R) denotă un număr diferit de grupuri care participă la răspuns asociativ la (I pentru I) și (I pentru I) Suprapunerea acestor grupuri se datorează asemănării dintre Si și S Secțiunea I Sortiment înseamnă sosirea asociativă a unor noi informații conținute în S către grupele sortimentului primar Neuronii / (I pentru I) pot salva rezultatul, îl pot transfera în alte grupuri (I pentru I) sau pot apela programele centrale de reacții motorii Continuitatea depinde de citirea combinată (I pentru I)! și (I pentru I) și răspunsuri asociative în /(I pentru I) și k(R pentru I) Noutatea poate fi detectată parțial prin răspunsul diferențial atunci când grupurile neuronale citesc sortimentele primare și secundare constiinta În ceea ce privește astfel de grupuri asociative, se pune întrebarea cum grupurile „corecte” (R pentru R) stocate în memorie devin disponibile pentru comparare cu grupurile R la ieșire Un răspuns la această întrebare este să presupunem că grupurile (R pentru R) ale sortimentului secundar recunosc stările R J Edelman direct Acest lucru ar fi posibil dacă fiecare astfel de grup ar avea configurații alternative care ar permite răspunsuri la alte semnale decât cele pentru care au fost alese inițial O alternativă mai tehnică (și, cred, mai atractivă) este aceea că (R pentru R)-grupuri care recunosc S prin R recunosc și structurile altor (R pentru R)-grupuri din memorie În orice caz, extragerea din memorie și compararea nu au loc prin eșantionare aleatorie; mai degrabă, o rețea densă de interacțiuni asociative joacă un rol aici, care sunt îmbunătățite într-un sistem degenerat Acest potențial asociativ poate fi, de asemenea, de mare importanță pentru o altă caracteristică a creierului intact în legătură cu conștiința - procesarea paralelă simultană a diferitelor semnale de intrare de diferite modalități Se poate imagina că în prezenţa mai multor semnale de intrare i, S , $z cu ele toate se va întâmpla la fel ca și cu o singură intrare Este foarte probabil, totuși, ca unele dintre ele să se suprapună în timp, deși asincron O funcție importantă a memoriei asociative poate fi evocarea componentelor sinestezice asociate cu apariția simultană a indicii asociative din intrările senzoriale paralele și suprapuse Datorită naturii asociative a rețelelor degenerate, există o mare probabilitate ca între grupurile (/? pentru R) să se stabilească mai multe relații, atât la nivel de stocare, cât și la nivel de citire Aceste relații vor crea o serie de asocieri selective între mai multe semnale care apar simultan Se presupune că relația dintre aceste interacțiuni multimodale și structurile abstracte multimodale încorporate în memorie este de mare importanță pentru starea de conștiință Ieșirea în sistemele motoare și reintrarea din memorie confirmă sau modifică continuu acest raport Prezența unei reprezentări abstracte, care poate fi o consecință a convergenței căilor aferente pe grupuri de celule din zonele cortexului, efectuează Selectarea grupului și resemnalarea fazei care au funcții lingvistice, ar putea servi ca o condensare și integrare a experienței trecute Grupurile de celule care îndeplinesc o astfel de funcție sunt chemate să integreze stările de conștiință care decurg din activitatea curentă de intrare prin interacțiune asociativă Toți acești factori ar trebui să contribuie la unificarea proceselor probabilistice, paralele și diferite de fază descrise anterior într-o rețea de interacțiuni bogate în asocieri, care se schimbă continuu odată cu modificările de intrare Într-adevăr, aceasta ar trebui să netezeze și să conecteze reacțiile și stările de conștiință create de activitatea diferitelor grupuri (R pentru I) Acest lucru ar trebui, de asemenea, să încurajeze schimbarea rapidă a accesului la blocuri mari de memorie cu noi asociații în fiecare ciclu În plus, după cum sa menționat mai sus, deoarece accesul la memorie depinde de ciclu și „oră”, sarcina descurajantă de a genera o memorie a duratei în timp a unui anumit set de evenimente declanșate este simplificată: aceeași scară de timp este utilizată pentru ieșire și conștientizare Dacă o astfel de analiză este corectă, atunci subiectul va fi conștient de durata, dar nu și de stările buclei intercalate, deoarece stările de memorie, procesarea paralelă a altor semnale și asincronia vor duce la netezirea diferitelor intrări pe perioade mai lungi de timp decât o singură analiză recicla Aceasta ne aduce la întrebarea critică a perioadei de timp alocate stărilor de fază Au fost găsite ritmuri hipocampale cu frecvențe cuprinse între și Hz și se pot imagina timpi de ciclu de până la ms Cu toate acestea, nu există o corelație clară între procesarea informațiilor și ritmurile theta (Bennett, ) Poate că date mai detaliate despre interacțiunea temporală a stimulatorului cardiac talamic cu sistemul reticular ascendent ne vor oferi cele mai importante informații (Mountcastle, ) De asemenea, este important aici faptul că „perioada de activare” minimă pentru a deveni conștient de un stimul aproape de pori este de aproximativ - ms (Libet, ) Mi se pare că este posibilă o intrare mult mai rapidă; studiile de psihologie experimentală arată că, pentru percepția completă, timpul este intracor- J Edelman procesarea informațiilor noi nu poate depăși ms Ar fi util să se calculeze timpul de transmisie și întârzierea asumate în toate părțile ciclului postulat aici, dar acum, din cauza lipsei de informații anatomice detaliate, un astfel de calcul nu este posibil Cu toate acestea, este logic să subliniem că în urma unor perioade de acest ordin, hipocampul primește semnale inhibitoare și are loc „ștergerea” (Pribram și Isaacson, ) Acesta este exact ceea ce este necesar în unele părți ale circuitului de reintrare a fazei În plus, prezența unei astfel de memorie pe termen scurt, așa cum este asociată cu procesele din hipocamp (Vinogradova, ), poate fi, de asemenea, esențială pentru „selectarea și reținerea” activității de intrare fazice în timpul procesării la nivel înalt descris aici Ca răspuns la noutate, creierul face o legătură centrală între experiență și acțiune Deoarece funcția creierului este, în cele din urmă, de a controla acțiunea, poate părea ciudat că discuția de față nu s-a concentrat asupra puterii sau funcției motorii Cu toate acestea, înțelegerea faptului (Evarts și colab , ) că programarea centrală a acțiunilor motorii aparent predomină asupra actelor reflexe simple ne permite să luăm în considerare repertoriul motor în aproape același mod ca și cu cel senzorial Este necesar să subliniem împrejurarea importantă că statele centrale pot evoca selectiv combinații întregi de activitate motrică, formate anterior prin procese selective În plus, conform datelor disponibile (Vander-wolf, ), activitatea hipocampului în stări de atenție este asociată cu implementarea actelor motorii Există o caracteristică deosebit de importantă în interacțiunea senzorio-motorie care se concentrează pe intrarea într-un sistem selectiv: repertoriul motor ghidează, limitează și ajută la programarea întâlnirilor senzoriale Prin urmare, performanța anumitor acte motrice poate schimba densitatea și natura semnalelor de intrare și poate ajuta la rafinarea selecției în moduri care altfel ar fi puțin probabile Analiza profundă a influenței funcțiilor motorii asupra Selectarea grupului și re-semnalizarea fagilor paradigmele comportamentului conștient pot fi găsite la McKay (Muskay, ) Pe scurt, merită să revedem, la nivel primitiv, setul minim de proprietăți care, conform modelului de reintrare a semnalului, sunt absolut necesare unei stări de conștiință Sunt necesare selecția degenerată, recunoașterea reflexivă reciprocă a grupurilor neuronale (I pentru I), stocarea (I pentru I), procesarea coordonată a semnalelor de activare și S, activitate ritmică cu stări de fază și rețele adecvate care dețin semnale, ceea ce face posibilă reprocesează și coordonează cu aportul senzorial extern pentru cel puțin o perioadă scurtă de timp Atât eliminarea inputurilor de la nivelurile superioare ale mezencefalului cât și excluderea stocării (I pentru I) sau eliminarea inputurilor senzoriale pot provoca tulburări extinse ale conștiinței Este clar, însă, că după ceva timp acest sistem nu va mai fi atât de strâns dependent de stimul: datorită stărilor de memorie și a inputurilor proprioceptive, va continua să funcționeze, deși cu deficiențe (Jasper, ) Este necesar să ne imaginăm că (I pentru I), încorporate în memorie, sunt într-o stare de activitate continuă Desigur, modificarea sau anularea semnalelor excitatoare și inhibitoare de fază ale procesării alternative a intrărilor repetate ar avea, de asemenea, consecințe grave Într-adevăr, o predicție amuzantă a acestui model este că conștiința se digitalizează și rămâne în urmă: în timpul stării de intrare , conștientizarea conținutului semnalului nu este încă posibilă În această perioadă, testarea, dacă este fezabilă, nu ar dezvălui conștientizarea conținutului semnalului „Conștiința” este posibilă numai în starea de intrare Condiții suficiente pentru percepția conștientă În prezentarea noastră, nu am atins încă toate condițiile suficiente pentru starea de conștiință și problema conexă a calității modalităților senzoriale În unele privințe, problema calității este subiectivă și inaccesibilă testării științifice Posibila verificare dar J Edelman în cel mai bun caz prin rapoarte, dar o comparație directă a calităților senzoriale definite în mod egal de doi oameni nu poate servi încă ca un test al asemănării sau diferenței lor calitative Acest lucru pare cu atât mai probabil dacă se ține cont de marea varietate de stări a celor doi subiecți conștienți Totuși, luarea în considerare a unor aspecte ale calității senzoriale în lumina unei teorii selective a funcției creierului poate fi de ajutor Pentru început, merită subliniat că, deoarece modalitățile senzoriale sunt semnalate pe „linii marcate”, în principiu nu există nicio problemă de identificare a diferitelor modalități Cu toate acestea, recunoașterea lor de către grupele I și (R pentru R) are loc printr-o serie de transformări abstracte ordonate ierarhic care apar ca urmare a activității acestor grupuri Conform teoriei selective, simultaneitatea intrărilor Sh S , , Sn este suficientă pentru a crește posibilitatea unei asocieri de ordin superior între rezultatele corespunzătoare transformărilor lor; nu este necesar ca aceste S să fie legate cauzal Având în vedere acest lucru, este foarte probabil ca condițiile suficiente pentru formarea conștiinței să apară din procesul istoric la fiecare individ, cu operațiuni din ce în ce mai abstracte plasate în sortimentul secundar Totuși, trebuie luată în considerare încă o posibilitate, și anume că asocierile timpurii cu acele zone ale creierului asociate cu stări eficiente sunt decisive pentru distribuirea în memorie a unui număr de combinații (patterns) de reacții care sunt adesea folosite în viața ulterioară Aceste „primitive” distribuite pot consta în forme legate modal de răspunsuri motorii și senzoriale care au fost mediate inițial, de exemplu, prin regiunile hipotalamusului și fasciculul medial al creierului anterior Astfel de combinații de reacții pot duce la modificări în multe reacții somatice care apar cu participarea mediatorilor chimici Deși nu suntem în măsură să considerăm „calitatea” lor în termeni științifici, deoarece accesul la aceste reacții este posibil doar indirect (prin observarea comportamentului) sau verbal (poate Selectarea grupului și resemnalarea fazei poate fi într-un moment în care comunicarea verbală nu s-a dezvoltat încă), ulterior „calitățile” descrise verbal pot fi legate de reacțiile lor prin intermediul abstracției prin grupuri (I pentru I) Capacitatea de a distinge modalitățile poate juca un rol major în acest proces, deoarece corelațiile încrucișate asociative ale modalităților sunt create de simultaneitatea diferitelor intrări S În orice caz, exprimarea calității senzoriale este un proces extrem de abstract, așa cum Miller și Johnson -a subliniat Laird (Miller, John -son-Laird, ) Luând în considerare datele obținute în multe lucrări (Piagel, , ; Miller, John-son-Laird, ), aceasta înseamnă și că conștientizarea calității este un proces dezvoltat istoric Pe fig prezintă accesul ulterior la diferite ierarhii (R pentru R) prin corelarea încrucișată cu S și interacțiunea cu „primitive” din sortiment Din cauza complexității unor astfel de interacțiuni, această cifră și ipotezele pe care se bazează trebuie luate ca o schiță foarte preliminară După cum reiese din tot ceea ce s-a spus, dacă se insistă că condițiile suficiente pentru o stare de conștiință trebuie să includă o explicație a calității în sensul că aceasta este dată individului în experiență prin cunoștință directă, atunci construirea unei o teorie științifică satisfăcătoare este imposibilă Prin urmare, teoria propusă nu oferă o definiție a conștiinței care să satisfacă cerințele de suficiență de acest fel, așa cum sunt prescrise de filozofi Dar totuși, putem spune că modelul propus exclude unele condiții care anterior au cauzat dificultăți: Necesitatea unui „homunculus gânditor” dispare dacă se postulează legături între procesarea fazică a intrărilor repetate și memoria multidimensională abstractă, datorită căreia „Eul” și modelul lumii sunt descrise în termenii experienței senzoriale și motorii trecute În formele lor cele mai sofisticate, este posibil ca astfel de modele să necesite prezența unor elemente capabile de vorbire (Miller și Johnson-Laird, ), dar vorbirea poate să nu fie întotdeauna necesară pentru manifestarea lor Cererea de regresie infinită sau ierarhie J Edelman Semnale curente de intrare în timp real Orez O încercare de a arăta cum ciclurile succesive de reintrare fazică cu citire asociativă pot direcționa apelul către niveluri ierarhice ale neuronilor (I pentru I) de grade crescânde de codare abstractă Pentru „primitive” , constând din urme distribuite ale experienței trecute încorporate în memorie, asociate în grade diferite cu diferite niveluri ierarhice R[-R , o probabilitate mare de interacțiune cu intrarea curentă și citirea de către neuroni (R pentru R) este caracteristică Trei niveluri de stocare ierarhice alese arbitrar constau din grupuri de neuroni (I pentru I), care conțin informații din ce în ce mai abstracte și, prin urmare, reprezintă o varietate de operațiuni de rutină acumulate în experiență Nivelurile mai înalte conțin reprezentări mai abstracte stabile, care sunt mai puțin dependente de schimbarea imediată în timp De exemplu, P, poate reprezenta recunoașterea instantanee a caracteristicilor și modelelor; R — scheme de rutină asociativă și perceptivă; R - modele interne sau „teorii” de personalitate, eventual bazate pe rutine lingvistice Asocierea curentului de intrare S, la nivelurile IC și H , conducând la o corelație a modalității, poate fi citită de grupurile care sunt asociate cu R Relațiile temporale, modalitatea și conexiunile afective pot duce la răspunsuri motorii diferite în funcție de accesul la „primitive” Ciclul orar include mai multe S/s simultane, dar nesincronizate eliminate prin degenerescenta si proprietatile asociative ale grupurilor celulare Mai mult, este înlăturat de natura repetitivă a semnalizării, care permite „porniri repetate” fără a pierde capacitatea de a accesa memoria pe termen lung Proprietățile divergente (degenerate) și convergente (abstractive) ale (R pentru ?)-en-eșantioane ne permit să credem că cu cuiburi de abstracții Selectarea grupului și resemnalarea fazei DIN ordinul superior poate face față unui proces secvenţial În plus, datorită proprietăților asociative ale selecției degenerate a grupurilor, nevoia unui program sau „programator” este slăbită În acest sens, analogia dintre activitatea nervoasă superioară și calculatoare este insuportabilă, deși la niveluri superioare un astfel de sistem este capabil să efectueze operațiuni de rutină (Miller, Johnson-Laird, ) Cerințele de cauzalitate nu sunt impuse semnalelor de intrare: simultaneitatea este suficientă, cu condiția respectării constantelor de timp ale reacțiilor cerebrale, reticulare și limbice Conform acestui punct de vedere, percepția conștientă necesită procese temporale care sunt atât paralele, cât și secvențiale Există o mișcare continuă de navetă a semnalelor corelate încrucișate, care, în faze separate, se referă la memoria stabilită istoric Și în sens operațional, dacă construiți o mașină cu astfel de proprietăți, atunci, conform acestui punct de vedere, va descrie stări de conștiință (sau le va detecta atunci când este testată) Dar calitatea „cunoscută” inerentă senzației sau percepției nu va fi direct accesibilă și determinată operațional decât dacă mașina este conectată la sistemul nervos uman, ceea ce este chiar mai puțin probabil decât construcția mașinii în sine Despre astfel de calități, o mașină ar putea spune: „Dacă nu ar fi așa, așa ar fi” Condiția principală pentru funcționarea adecvată este ca, după ce a primit semnalele modalităților etichetate, mașina să nu le confunde Câteva implicații și comparații cu alte puncte de vedere Este necesar să subliniem câteva consecințe generale ale acestui model În primul rând, nu există niciun motiv să postulăm că moleculele creierului sunt direct afectate de procesele conștiinței, așa cum a susținut Sperry ( , ), propunând ideea unui mentalism modificat Pe lângă faptul că aceste ipoteze sunt formulate în termeni de neclare sau îndoielnice din punct de vedere termodinamic J Edelman În termeni literali, ele sunt inutile, la fel ca sublinierea proprietăților speciale ale „creierului” și explicațiile holistice lipsite de detalii mecanice De asemenea, schema propusă nu necesită construirea unor modele dualiste sau pluraliste (Eccles, ; Porper, ) și nu se bazează pe anumite stări cu paralelism psihofizic În schimb, poziția pe care am adoptat-o concordă în mare măsură cu cea a așa-zisului materialism de stat central (Campbell, ) sau cu versiuni mai sofisticate ale ipotezei „identității” (Feigl, ) Totuși, ca teorie științifică, construcțiile noastre oferă un set special de mecanisme pentru a explica funcțiile superioare ale creierului, iar victoria sau înfrângerea acestei teorii depinde de posibilitatea de a le testa, și nu de alianța sa filozofică Ar fi o greșeală să concluzionăm din descrierea de mai sus că un sistem cu selecția grupului degenerat și reintrarea semnalelor funcționează conform principiului mecanismului de ceas O ușoară fluctuație a semnalului extern generează în sistemele de activare sau în (R pentru R) o mulțime de reacții izofuncționale, dar neidentice (R pentru R) la stări generatoare, din care pot apărea noi reacții selective Selecția din grupurile de celule implicate în aceste stări poate continua fără a fi nevoie să „spună moleculelor ce să facă” La acest nivel de descriere, elementele cele mai esențiale ale procesului de conștiință sunt grupurile de celule, conexiunile lor și repertoriul divers pe care îl generează Deoarece există o gamă uriașă de posibilități de comparare a stărilor unor astfel de grupuri cu stările ulterioare, în special pentru mici abateri ale semnalelor externe, nu este nevoie să se recurgă la secvențe de reacții „mecanice” deterministe Ey pare mai ales adevărat când se consideră că două stări echivalente pot reprezenta subgrupuri complet diferite ale intervalului (R pentru R) Mai important, recombinarea unor astfel de stări va genera un număr aproape nelimitat de asocieri posibile În prezența memoriei pe termen lung în (R pentru R) și capacitatea de a schimba gradul de procesare S și de a activa Selectarea grupului și resemnalarea fazei Nu este greu de imaginat cum un astfel de sistem ar putea fi modulat pentru planificare și programare, pentru limitarea semnalelor la intrările proprioceptive sau pentru accentuarea interacțiunilor (R pentru R) în timpul stărilor alterate de atenție (Vinogradova, ) În acest sens, trebuie subliniat din nou că în orice moment rezultatul unui proces care are loc într-un sistem de grupuri degenerate cu intrare repetată în fază este probabil predeterminat Astfel, selecția competitivă între sau între grupurile sortimentului primar și secundar va fi determinată de: ) procesul de mobilizare, adică prin care grupul sau grupurile de celule suficient de „potrivite” semnalul dat a fost întâlnit pentru prima dată; ) prezența unor procese inhibitorii care elimină reacțiile grupurilor cu un grad mai scăzut de recunoaștere și ) gradul de angajare și eficiența recunoașterii unui grup preselectat în sortimentul secundar Pentru un sistem matur, acest lucru nu exclude posibilitatea generării interne a S Într-adevăr, înlocuirea (sau concurența cu) S „extern” cu S generat intern este importantă pentru planificarea și programarea centrală Dar mă tem că acest lucru necesită o experiență anterioară considerabilă în selecție și procesare de ordin superior, care este legată, în formele sale cele mai sofisticate, de achiziția vorbirii (Miller și John-son-Laird, ) Acest lucru necesită a fortiori distincții subtile între sine și nu-sine (Piaget, , ) În orice caz, punctul principal este că conștiința implică interacțiuni fazice selective atât cu memorie, cât și cu inputuri externe și că depinde în întregime de experiența trecută și prezentă Un astfel de sistem are libertate („liberul arbitru” sau „libertatea de acțiune”) — libertatea este inerentă gramaticii selective a grupurilor neuronale —, dar această libertate nu este nelimitată, este limitată de diverse interdicții care sunt impuse de proprietățile grupurilor a neuronilor Ontogenia și dezvoltarea primei game Una dintre ipotezele principale ale teoriei propuse este că dezvoltarea percepției conștiente este precedată (și necesară pentru aceasta) de educație degenerată J Edelman multe sortimente primare de recunoaștere a grupurilor de celule Prin urmare, ar trebui să ne punem întrebarea cum se poate dezvolta un astfel de prim sortiment în ontogenie și cum apar proprietățile sale specifice în procesul de evoluție Aici voi lua în considerare pe scurt problema ontogeniei, iar mai jos voi face câteva observații comparative despre filogenia sistemelor de recunoaștere selectivă Problema embriogenezei, în special a interacțiunilor histotipice, este în prezent departe de rezolvarea ei la nivel molecular În toată complexitatea sa, este pusă de dezvoltarea sistemelor nervoase de nivel superior - de exemplu, în dezvoltarea unui astfel de sistem precum proiecția retinotectală, problema „schemei electrice” pare a fi grandioasă (Barondes, ) Una dintre modalitățile de a rezolva această problemă este foarte simplă - aceasta este postularea pentru fiecare pereche de celule a unui set de molecule de recunoaștere suplimentare specifice, a căror apariție în stadiul corespunzător de dezvoltare este programată genetic (Moscona, ) Cu toate acestea, un număr tot mai mare de dovezi sugerează că o astfel de gamă preliminară de produse fixe ale procesului genetic este insuficientă Atât studiile embriologice (Hamburger, ), cât și experimentele de regenerare (Weiss, ) arată, de exemplu, că interacțiunile neuromusculare nu sunt predeterminate, ci se formează în timp Datele obținute arată că după formarea inițială multiplă a sinapselor are loc excluderea competitivă a acestora, în urma căreia raportul dintre axoni și plăcile terminale musculare devine de obicei egal cu : În plus, există dovezi că în timpul formării unor plexuri nervoase ale extremităților, ramificarea are loc înainte de apariția interacțiunii neuromusculare (Landmesser și Pilar, , ) După îndepărtarea parțială a tectum opticum, acesta păstrează posibilitatea de a forma proiecțiile mari corespunzătoare (Yoon, ), ceea ce indică absența unui cod prefixat de interacțiune între celulele individuale și fibrele nervoase În cele din urmă, analizele chimice ale regiunilor de adeziune a celulelor retiniene (Brackenbury și colab , ; Thiery și colab , ) Selectarea grupului și resemnalarea fazei indică prezența uneia sau mai multor molecule de proteine de suprafață, mai degrabă decât a unui sortiment extins de molecule specifice retino-specifice sau neuronului Prin urmare, rămâne întrebarea: cum se formează sortimentul primar? Propun aici elemente ale unei ipoteze preliminare despre dezvoltarea unui sortiment primar ale cărui proprietăți sunt în concordanță cu selecția degenerată ulterioară a grupurilor pentru a forma un sortiment secundar În stadiile incipiente ale ontogenezei, grupurile de celule sau policlonii sunt determinate genetic Un grad ridicat de degenerare este încorporat în acest sistem - numărul de grupuri de celule este mult mai mare decât este folosit în cele din urmă pentru a forma proiecții și conexiuni Multe celule „nefolosite” mor (Prestige, ; Cowan, ) Se creează o ierarhie a interacțiunilor, iar într-un stadiu incipient deciziile (de exemplu, ramificarea neuronilor în plexurile membrelor) sunt luate relativ rar și sunt determinate de programul genetic Interacțiunile dintre grupurile de celule sunt secvențiale, selective și determinate de influența reciprocă Astfel, inervarea unui membru de către unul sau altul segment al măduvei spinării are loc în timpul interacțiunilor neuromusculare și al formării sinapselor, care depinde - din semnale anterograde si retrograde Dintre cele mai multe sinapse formate inițial, doar una supraviețuiește de obicei Această supraviețuire selectivă este în concordanță cu Weiss (Weiss, ) și Changeux și Danchin (Changeux și Danchin, ) Rezultatul final al acestei interacțiuni selective este pierderea conexiunilor sinaptice și moartea multor neuroni ai SNC în timpul dezvoltării Cu toate acestea, după o astfel de stabilizare selectivă (Changeux și Danchin, ), rămâne un grad ridicat de redundanță și degenerare a grupurilor de celule izofuncționale specifice Prin urmare, formarea principală a conexiunilor finale la nivelul sinapselor este considerată ca o interacțiune selectivă bazată pe unele aspecte funcționale Odată formate aceste conexiuni J Edelman în general, acestea nu se schimbă Dar, în ciuda naturii sale selective, multe din acest sistem sunt încă predeterminate genetic - poziția nucleelor, calea diferențierii și localizarea generală a acestora Astfel, coloanele de dominanță ale ochiului drept sau stâng sunt în general predeterminate, dar pot fi activate într-o perioadă critică (Blakemore și Van Sluyters, ), iar competiția dintre ochiul drept și ochiul stâng se termină la nivelul formării sinapselor cu individul neuronii cortexului striat Conform ipotezei propuse, primul sortiment, ca si al doilea, se formeaza selectiv la nivelul structurii sale fine Dar chiar dacă acest lucru este corect, atunci la început mult trebuie să fie determinat de programul genetic, iar etapele succesive de dezvoltare sunt deosebit de importante, critice (Bodian, ) Elementul distinctiv al ipotezei este că degenerarea și selecția sunt în mare măsură inerente sistemului deja într-un stadiu incipient, chiar înainte de finalizarea formării sortimentului primar Dezvoltarea ulterioară, în special în perioadele critice, poate reduce această degenerescență prin stabilizarea sinaptică selectivă (Changeux și Danchin, ) Pe măsură ce se urcă pe axa neuronală, ne putem aștepta la tot mai multe efecte tardive ale selecției critice și la tot mai multe dovezi de degenerare În unele subsisteme, degenerarea nu este atât de necesară, iar selecția evolutivă și formarea în perioadele critice o pot elimina aproape complet Dar în legătură cu necesitatea dezvoltării unui al doilea sortiment pentru funcțiile superioare ale creierului, este necesară păstrarea majorității degenerescenței în zonele corticale și limbico-reticulare Din acest punct de vedere, pentru regiunile prefrontală, frontală și temporală, perioada critică durează continuu, iar la unii indivizi fericiți, până la moarte Evoluția sistemelor degenerate, a cortexului și a circuitelor neuronale locale O mulțime de dovezi indică faptul că la multe animale sistemul nervos nu necesită Selectarea grupului și resemnalarea fazei sortimente născute Astfel, este foarte probabil ca insectele (Bullock și Horridge, ) și moluștele (Kandel, ) să aibă o combinație de generatoare de forme fixe (modele) de activitate centrală, neuroni speciali, dar nu necesari, acte comportamentale compensatorii și reflexe autonome (Wilson, ) ar putea produce comportamente extrem de adaptative și complexe chiar și fără tipul de sistem descris aici Cu toate acestea, la un anumit stadiu al evoluției, o nouă formă de comportament mai plastic capătă un anumit avantaj în selecție Este dificil de stabilit originea sistemelor nervoase capabile de o învățare mai subtilă, dar se poate crede că (cu excepția unor organisme marine atât de dezvoltate precum caracatița și rechinul) principala dezvoltare ulterioară a avut loc după trecerea animalelor vertebrate la un stilul de viață terestru Pentru unele specii, supraviețuirea în aceste condiții a fost în mod clar asociată cu formarea treptată a ochiului, a membrelor și a creierului pentru a efectua acte senzoriomotorii complexe Schimbări mai rapide ies la iveală atunci când se compară creierul păsărilor cu creierul mamiferelor și primatelor; vorbim despre dezvoltarea unor zone ale cortexului din striatul exterior (Nauta si Karten, ) Până în momentul evoluției primatelor și a hominidelor, a avut loc o schimbare extrem de rapidă, în care alte regiuni neocorticale predominau asupra cortexului olfactiv Teoria în curs de dezvoltare este în concordanță cu presupunerea că, odată cu modificările sistemului limbic (Vinogradova, ) și cortexului, s-a dezvoltat conștiința inițială Griffin (Griffin, ) a fost foarte elocvent în apărarea conștiinței în formele mai moderne de animale; dar dezvoltarea hominidelor și apariția vorbirii și a simbolismului asociat cu acesta rămân cele mai izbitoare La nivel celular, dezvoltarea neocortexului a fost însoțită de o creștere a numărului de LNC (Rakic, ; Schmitt, Dev, Smith, ) Dar dacă accentul este pus doar pe număr (de exemplu, pe o creștere de zece ori), atunci acest lucru nu va explica creșterea masivă a legăturilor degenerate care a fost posibilă prin dezvoltare Conform teoriei propuse, în aceasta și înrudite J Edelman înrădăcinată în această creștere a numărului de grupuri de celule este în principal o conștiință de ordin superior cu simbolism și conștientizare În timp ce interacțiunile limbico-corticale și talamo-corticale și reintrarea semnalului au evoluat deja treptat, creând un avantaj comportamental în împerechere, apărare sau alte mecanisme fundamentale de supraviețuire, apariția unui sortiment cortical degenerat cu conexiuni extinse LNC a avut loc probabil relativ brusc si a fost de mare avantaj in timpul selectiei Dacă acceptăm că dezvoltarea SNC al mamiferelor „superioare” a determinat apariția sistemului selectiv, atunci ar fi foarte potrivit să comparăm proprietățile acestuia cu proprietățile altor două sisteme selective biologice – evolutiv și imunitar Desigur, evoluția stă la baza întregii biologie, iar sistemul imunitar este o adaptare specială la diferite specii de vertebrate Dacă teoria propusă este corectă, atunci sistemele cognitive care funcționează extensiv în creierul homininului reprezintă a treia și cea mai recentă adaptare (Tabelul ) Prima diferență de remarcat este scala de timp a procesului de selecție: ani și milioane de ani pentru selecția naturală, ore și zile pentru procesele imunitare, secunde și milisecunde pentru selecția în sistemul nervos Cel mai „complex” sistem este evoluția cu marea sa varietate de condiții, tipuri și variante, iar printre acestea se numără și apariția creierului însuși Următorul ca complexitate este sistemul nervos, cu nenumărate tipuri de celule, ierarhii abstracte și interacțiuni selective Cel mai puțin complex este sistemul imunitar, care are un singur tip de moleculă țintă (anticorpi) și relativ puține tipuri de celule Variante neutilizate pot exista atât în sistemul nervos, cât și în sistemul imunitar, iar degenerarea în astfel de sisteme somatice necesită prezența multor variante neutre neesențiale care nu vor fi niciodată utilizate În selecția naturală, există puține sau nu există mutații neutre Astfel, dacă Selectarea grupului și resemnalarea fazei tabelul Câteva caracteristici ale sistemelor selective Evoluție Răspunsul imun Selectarea grupurilor din SNC Scala de timp pentru reparare Ani, până la ІО ani Ore, zile Milisecunde, secunde, ore unitate selectivă Termeni -ІО ani ■ІО ani Păsări ( - ani) Mamifere ( ■ІО ani) Complexitate totală - Cea mai mare, cea mai mică medie sistem post Baza variației- Mutația în compoziția somatică somatică mutația celulelor germinale Nivelul de complexitate - Mutație, prin - Embriogeneză somatică, recombinare a grupurilor celulare modificarea intervalului de gene actuale mutația genelor G Unitate de selecție Fenotip Limfocit individual Neuron și grup de neuroni Mediu selectiv (general) Mediu de interacțiune (senzorial) interacţiunea şi fenotipul aptiens şi prin interacţiune VIA prin selecția naturală celulară cu acțiunea celulară a grupurilor de celule Neutru Niciunul disponibil Disponibil Opțiuni Actualizare disponibilă disponibilă Nu este disponibilă pentru celule Disponibile pentru sinapse Noutate disponibilă Rar sau inexistent Disponibil În selecția naturală, majoritatea genomilor supraviețuitori sunt utili și viabili din punct de vedere adaptiv, dar în SNC și în sistemul imunitar, formele de selecție nu sunt neapărat adaptative Dar „creativitatea” în astfel de sisteme? Datorită intrării limitate, selecția clonală în sistemul imunitar este fixă și reprezintă un fel de „variație pe o temă”; când firesc J Edelman Într-o selecție dată și o selecție degenerată de grupuri, sunt posibile „teme” complet noi Sistemul imunitar și evoluția sunt sisteme de reînnoire: mereu se creează noi variante în sortimentul primar În SNC, acest lucru nu este întotdeauna adevărat pentru celule, dar este adevărat pentru sinapse Din punct de vedere metodologic, problemele analizei celor două sisteme de selecție somatică sunt diferite: în sistemul imunitar se știe mult mai mult despre sortiment decât despre reglare; în SNC, relația este inversată O notă finală: dacă creierul superior este un sistem selectiv, atunci eficiența acestuia ar trebui să fie cât mai apropiată posibil, având în vedere natura moleculelor implicate Aceasta înseamnă că constantele de timp ale curenților ionici și ale conducției impulsurilor, precum și ambalarea neuronală, sunt la fel de eficiente pe cât permite organizarea lor, ceea ce creează un raport semnal-zgomot ridicat și propagarea fără erori a excitației la praguri extrem de scăzute Întâlnirea în departamentele superioare selective ale SNC nu este o problemă; problema este dezvoltarea unor sortimente bogate primare și secundare Câteva previziuni și consecințe Să enumerăm principalele predicții ale teoriei grupurilor degenerate Principalele unități de selecție în funcțiile părților superioare ale creierului sunt grupuri de celule, nu celule individuale Astfel de grupuri se repetă de multe ori, sunt degenerate și se suprapun izofuncțional Interacțiunile bazate pe principiul conexiunii mai multor elemente cu unul sunt efectuate prin intermediul LNC, precum și prin conectarea axonilor și diverg pe scară largă, ceea ce este o dovadă a degenerării În același timp, setul de intrări de la neuronii R și (R pentru R] converge către același grup de celule (R pentru /?), care creează coduri abstracte din grupurile de celule Deși neuronii individuali pot funcționa uneori Selectarea grupului și resemnalarea fazei Ca grupuri, la nivelurile superioare ale sistemului extrem de plastic, nu vor fi găsite vreodată niciun neuron dominant sau „elemente decisive” ale neuronilor individuali (Bullock, ) Selecția joacă un rol mare, dar nu exclusiv, în formarea primului sortiment în embriogeneză Poziția și prezența sinapselor nu sunt determinate de interacțiuni complementare ale proteinelor de suprafață specifice fiecărei sinapse individuale Astfel, nu există un sortiment molecular pre-format semnificativ care ar explica interacțiunile dintre celulele din sistemul nervos în curs de dezvoltare Există corelații care indică prezența reintrarii semnalizării fazice pe grupuri neuronale degenerate cu perioade de – ms Corelațiile dintre semnalele corticale, talamo-corticale și limbico-reticulare sunt cele mai probabile Teoria va fi respinsă dacă oricare dintre următoarele este adevărată: Celulele unice în sine sunt capabile de „abstracție” a intrărilor senzoriale în cortexul temporal sau frontal Funcția cea mai înaltă se pierde atunci când orice celulă asociată cu aceasta sau o combinație de celule individuale care nu formează un grup este îndepărtată Grupurile de celule din SNC sunt redundante doar izomorfic și izofuncțional, dar nu sunt degenerate Apar grupuri de celule degenerate, dar într-un număr atât de mic sau în zone atât de limitate încât prezența lor nu poate explica existența unui sortiment care are atât o gamă largă, cât și o specificitate Astfel, dacă ar exista doar astfel de grupuri pentru procesarea la cel mai înalt nivel al modalităților senzoriale pe grupuri (R pentru R), atunci este foarte îndoielnic că ar putea îndeplini întreaga gamă largă de diferite funcții de recunoaștere Funcția de comunicare internă în grupurile de celule din cortex și zonele limbice (și eventual în talamic) este complet fixată și definită Date obţinute care exclud prezenţa reintrarii de fază a semnalelor J Edelman rezumat Luarea în considerare a proprietăților sistemului nervos central la mamiferele superioare și în special la oameni sugerează că o teorie satisfăcătoare a funcțiilor creierului ar trebui să ia în considerare natura distribuită a învățării, natura asociativă a reamintirii din memorie, răspunsul adaptativ la noutate și capacitatea de a face reprezentări foarte abstracte în modelul lumii Aceste condiții sunt în mod evident satisfăcute de teoria selectivă a funcției cerebrale, în care unitatea de selecție (selecție) este un grup de neuroni Teoria sugerează că în embriogeneză și în timpul dezvoltării se formează grupuri de neuroni cu o structură specifică, care conțin până la de celule Conexiunile interne în cadrul unui grup și conexiunile externe între grupuri sunt determinate de programul genetic și selecția sinaptică Ca urmare a acestui proces, se formează sortimente (seturi) primare, formate din grupuri de neuroni cu structură diferită și cu conexiuni diferite, dintre care mai mulți sunt capabili să răspundă la un model de semnal dat (model) sau să-l recunoască Acest răspuns multi-la-unu înseamnă că toate sortimentele sunt degenerate Mobilizarea unor astfel de game primare degenerate prin semnale duce la recunoașterea asociativă În plus, ca urmare a repetării semnalelor care interacționează cu grupurile neuronale selectate, sunt create sortimente secundare de grupuri cu o probabilitate mai mare de reacție Un astfel de proces este selectiv în sensul că semnalele nu joacă un rol în formarea conexiunilor anatomice în grupuri din sortimentul primar, ci doar selectează grupurile adecvate din sortimentul format anterior Această teorie selectivă a funcțiilor superioare ale creierului nu necesită presupuneri termodinamice speciale și este lipsită de concepte mentaliste Dar, din moment ce sistemul propus este selectiv și degenerat, nu este determinat mecanic în sensul în care este o mașină de ceas Pe baza teoriei selecției degenerate de grup, Selectarea grupului și resemnalarea fazei o încercare de a explica proprietățile conștiinței prin intermediul unei teorii fenomenologice în concordanță cu faptele neuroanatomice și neurofiziologice Proprietățile conștiinței care necesită explicație includ: ) capacitatea de a evalua sau de a distinge între diferite evenimente; ) capacitatea de a răspunde critic la condițiile interne și externe și de a actualiza informațiile; ) capacitatea de a acumula urme în memorie și de a le numi prin asocieri în secvențe de timp și ) capacitatea de a distinge „eu” de „nu-eu” (conștiința de sine) O ipoteză satisfăcătoare pentru a explica aceste proprietăți ar trebui să evite regresia infinită a stărilor ierarhice și ar trebui să permită planificarea prealabilă și ieșirea motorului fără un programator, adică ar trebui să reducă nevoia de programare Ipoteza propusă aici este că starea de conștiință apare ca urmare a reintrarii fazice a semnalelor care au loc în procese paralele care implică asocieri între modelele de semnal stocate (modele) și semnalizarea curentă senzorială sau internă de intrare Fiecare fază a procesului este împărțită în două etape Prima etapă constă în introducerea intrărilor procesate și menținerea semnalelor rezultate și asociate pentru reintrare în a doua etapă În această etapă, intrarea ulterioară procesată este cuplată cu intrări repetate și asociată cu răspunsuri de grup atât în sortimentele primare cât și în cele secundare Acest ciclu se încheie în milisecunde Se presupune că conștientizarea apare ca urmare a apelului grupurilor de neuroni de ordin superior la structurile asociative multimodale bogate încorporate în memoria pe termen lung, ca rezultat al experienței trecute Această teorie presupune că baza de timp de reintrare și baza de timp a apelurilor sunt aceleași Combinat cu marcarea secvențială a evenimentelor stocate, aceasta permite rechemarea la cronologia adecvată și în ordinea corespunzătoare Datorită naturii selective, degenerate de grup și de fază a ciclurilor de reintrare și a metodei J Edelman Capacitatea neuronilor de ordin superior de a abstrage o secvență de evenimente poate crea o combinație continuă de asocieri După o dezvoltare și o experiență suficiente, un astfel de sistem poate dobândi capacitatea de a distinge între complexele abstracte, adică de a distinge „Eul” de semnalele de intrare ale mediului Deși un astfel de sistem nu depinde de un program sau programator fix, proprietățile sale sunt în concordanță cu capacitatea creierului de a efectua operații complexe Pe baza acestui punct de vedere, conștiința este văzută ca o formă de memorie asociativă cu o actualizare bazată pe semnalizarea continuă de reintrare care confirmă sau schimbă continuu „modelul lumii” sau „teoria sinelui” prin ieșiri motorii sau senzoriale paralele Întregul proces depinde de proprietățile selecției grupului și reintrarea semnalului în sistemul nervos, care este deja specializat în embriogeneză și evoluție Recunoștință Îi sunt recunoscător lui F Schmitt pentru sprijinul său generos și criticile valoroase, fără de care acest articol nu ar fi fost scris De asemenea, aș dori să-i mulțumesc lui W Mountcastle pentru revizuirea lucrării și sfaturile neprețuite în timpul scrierii acesteia Dar sunt pe deplin responsabil pentru ideile principale exprimate aici și pentru eventualele erori care le-au scăpat atenției LITERATURĂ Barondes S , ed , Neuronal Recognition, New York, Plenum Press Bennett TL, Activitatea electrică a hipocampului și procesul atenției În: The Hippocampus: Neurophysiology and Behavior, Voi , R L Isaacson și K H Pribram, eds , New York, Plenum Press Blakemore C , Van Sluyters RC, Inversarea efectelor fiziologice ale deprivării monoculare la pisoi: Dovezi suplimentare pentru o perioadă sensibilă, J Physiol , , - Badian D , Un model de ontogenie sinaptică și comportamentală În: The Neurosciences: Second Study Program, F O Schmitt, ed , New York, The Rockefeller University Press, pp - Selectarea grupului și resemnalarea fazei Badian D , The generalized vertebrate neuron, Science, , - Brackenbury R , Thiery Rutishauser U , Edelman GM, Adeziunea printre celulele neuronale ale embrionului de pui I Un test imunologic pentru moleculele implicate în legarea celulă-celulă, J Biol Chem , , - Brodai S , „Modele de cablare” ale creierului: experiențele neuroanatomice și implicațiile lor pentru vederile generale ale organizării creierului În: The Ncurosciences: Paths of Discovery, FG Worden, JP Swazey și G Adelman, eds , Cambridge, Mass , MIT Press, pp - Bullock TH, Neuron doctrine and electrophysiology, Science, , - Bullock T II , Problema recunoașterii într-un analizor format din neuroni În: Sensory Gommunication, W A Rosenblith, ed , Cambridge, Mass , MIT Press, pp - [Traducere disponibilă: Bullock T Problema recunoașterii într-un analizor neuronal - În cartea: Teoria comunicării în sistemele senzoriale M , Mir, , p - ] Bullock, T I , Horridge, G A , Structure and Function in the Nervous Systems of Nevertebrates, Vols I și II, San Francisco, W H Freeman Campbell K , Body and Mind, New York, Anchor Books, Double-day and Co Changeux J -P , Danchin A , Stabilizarea selectivă a sinapselor în curs de dezvoltare ca mecanism pentru specificarea rețelelor neuronale, Nature, , - Choiv KL, Leiman AL, Organizarea structurală și funcțională a neocortexului, Neurosci Res Program Bull, , nr Cooper LN, A possible organization of animal memory and learning, Nobel Symposium, , - Cowan WM, Moartea neuronală ca mecanism de reglare în controlul numărului de celule din sistemul nervos În: Development and Aging in the Nervous System, M Rockstein și ML Suss-man, eds , New York, Academic Press, pp - Eccles] C ed , a Brain and Conscious Experience, New York, Springer-Verlag Eccles JC, b Mecanisme sinaptice cerebrale În: Brain and Conscious Experience, JC Eccles, ed , New York, Springer-Verlag, pp - Eccles J", C , Cerebral activity and consciousness În: Studies in the Philosophy of Biology - Reduction and Related Problems, FJ, Ayala and T Dobzhansky, eds , London, Macmillan, pp - Edelman GM, a Problema recunoașterii moleculare de către un sistem selectiv În: Studii în filosofia biologiei - Reducere și probleme conexe FJ Ayala și T Dobzhansky, eds Londra, Macmillan, pp - Edelman GM, b Origini și mecanisme de specificitate în selecția clonală În: Cellular Selection and Regulation in the Immuue Response, GM Edelman, ed , New York, Raven Press J Edelman Edelman G M , Recunoașterea moleculară în sistemul imunitar și nervos În: The Neurosciences: Paths of Discovery, FG Worden, FG Swazey și G Adelman, eds , Cambridge, Mass , MIT Press, pp - Evarts V , Bizzi E , Burke RE, DeLong M , Thach WT, Jr , Controlul central al mișcării, Neurosci Res Program Bull , , Nr Feigl H , The “Mental” and the “Physical”: The Essay and a PostScript, Minneapolis: University of Minnesota Press Griffin D , The Question of Animal Awareness, New York, Rockefeller University Press Griisser O -], Grusser-Cornehls U , Neurofiziologia sistemului vizual anuran În: Frog Neurobiology, A Handbook, R Llinâs și W Precht, eds , Berlin, Springer-Verlag, pp - Hambarger V , Motilitatea embrionară la vertebrate În: The Neurosciences: Second Study Program, F O Schmitt, ed , New York, The Rockefeller University Press, pp - Herrnstein RJ, Bornig EG, A Source Book in the History of Psychoiogy, Cambridge Mass , Harvard University Press Hubel D II , Wiesel TN, Regularitatea secvenței și geometria coloanelor de orientare în cortexul striat al maimuței, J Comp Neurol , , - Isaacson R L , Pribram K H , eds , a Hipocampus: Structură și dezvoltare, Voi , New York, Plenum Press Isaacson R L , Pribram K H , eds , b Hipocampus: Structura și Dezvoltare, Voi , New York, Plenum Press laser II H, Studii fiziopatologice ale mecanismelor cerebrale în diferite stări de conștiință În: Brain and Conscious Experience, JC Eccles, ed , New York, Springer-Verlag, pp - Ierne N K , Antibodies and learning: Selection versus instruction În: The Neurosciences: A Study Program, GC Quarlon, T Melnechuk și F O Schmitt, eds , New York, The Rockefeller University Press, pp - Kandel E , Cellular Basis of Behavior, San Francisco, W II Freeman [Traducere disponibilă: Kandel E Baza celulară a comportamentului — M : Mir, ] Kuffler SW, Nicholls IG, De la neuron la creier, Sunderland, Mass , Sinauer Associates, Inc [Există o traducere: Kuffler S , Nichols J From the neuron to the brain - M : Mir, ] Eandmesser L , Pilar G , Reinervarea selectivă a două populații de celule în ganglionul ciliar de porumbel adult, J Physiol , , - Landmesser L , Pilar G , The debut and development of trans-mission in the chick ciliary ganglion, J Physiol , , - Lashley K , În căutarea engramei În: Physiological Mechanisms in Animal Behavior (Society of Experimental Biology Symposium, No ), New York, Academic Press, pp - Lenneberg EH, Brain corelates of language În: The Neurosciences: Second Study Program, F O Schmitt, ed , New York, The Rockefeller University Press, pp - Libet B , Stimularea creierului și pragul experienței conștiente Selectarea grupului și resemnalarea fazei rience În: Brain and Conscious Experience, JC Eccles, ed , New York, Springer-Verlag, pp - Longuet-Higgins HC, Willshaw D ], Berneman P , Theories of associative recall, Quart Rev Biophys , , nr Luna AR (Luria A P), The Working Brain: An Introduction to Neuropsychology, New York, Cărți de bază MacKay DM, Organizarea cerebrală și controlul conștient al acțiunii În: Brain and Conscious Experience, JC Eccles, ed , New York, Springer-Verlag, pp - MacKay DM, Percepția și funcția creierului În: The Neuro-sciences: Second Study Program, F O Schmitt, ed , New York, The Rockefeller University Press, pp - Miller GA, Johnson-Laird PN, Language and Perception, Cambridge, Mass , Havard University Press Moscona A , Specificarea suprafeței celulelor embrionare: receptori de lectină, recunoaștere celulară și liganzi celulari specifici În: The Cell Surface in Development, A Moscona, ed , New York, John Wiley and Sons Mountcastle VB, Modalitatea și proprietățile topografice ale neuronilor unici ai cortexului senzorial somatic al pisicii, J Neurophysiol , , - Mountcastle VB, Problemele de detectare și codificarea neuronală a evenimentelor senzoriale În: The Neurosciences: A Study Program, G C Quarton, T Melnechuk și F O Schmitt, eds , New York, The Rockefeller University Press, pp - Mountcastle VB, Somn, veghe și starea conștientă: mecanisme de reglare intrinseci ale creierului În: Fiziologie medicală, Voi , V B Mountcastle, ed , St Louis, C V Mosby Co , pp - Mountcastle VB, Lumea din jurul nostru: Funcții de comandă neuronale pentru atenția selectivă, Neurosci Res Program Bull , , Supliment Nauta WJH, Karten H A general profile of the vertebrale brain with sidelights on the ascendence of the cerebral cortex În: The Neurosciences: Second Study Program, F O Schmitt, ed , New York, The Rockefeller University Press, pp - Penfield W Mintea şi creierul În: The Neurosciences: Paths of Discovery, FG Worden, JP Swazey și G Adelman, eds , Cambridge, Mass , MIT Press, pp - Peters A , Palay SL, de Webster HF, The Fine Structure of the Nervous System, Philadelphia, Saunders Piaget J , Psychology of Intelligence, New York, Harcourt, Brace and World Piaget J , The Construction of Reality in the Child, New York, Basic Books Popper KR, Reducerea științifică și incompletitudinea esențială a oricărei științe În: Studies in Philosophy of Biology—Reduction and Related Problems, FJ Ayala și T Dobzhansky, eds , Londou, Macmillan, pp - Prestige HC, Diferenţierea, degenerarea şi rolul periferiei În: The Neurosciences: Second Study Program, J Edelman F O Schmitt, ed , New York, The Rockefeller University Press, pp - Pribram K H , Isaacson R L , Rezumat În: The Hippocampus: Neurophysiology and Behavior, Voi , R L Isaacson și K H Pribram, eds , New York, Plenum Press, pp - Quarton GS, Melnichuk T , Schmitt FO, eds , The Neurosciences: A Study Program, New York, The Rockefeller University Press Rakic P , Neuroni de circuit local, Neurosci Res Program Bull , , nr Russell WR, Espir MLE, Traumatic Aphasia, Londra, Oxford University Press Ryle G , The Concept of Mind, New York, Barnes and Noble Schmitt FO, ed , The Neurosciences: Second Study Program, New York, The Rockefeller University Press Schmitt FO, Worden FG, eds , The Neurosciences: Tliird Study Program, Cambridge, Mass , MIT Press Schmitt FO, Dev P , Smith BH, Procesarea electrotonică a informațiilor de către celulele creierului, Science, , - Seckel HPG, Pitici cu cap de pasăre Springfield, , Charles C Thomas Shepherd GM, The neuron doctrine: A revision of functional concepts, Yale J Biol Med , , - Sherrington CS, Man on His Nature, Cambridge, Anglia, Cambridge University Press Skinner BF, The phylogeny and ontogeny of behavior, Science, , - Sperry R W Un concept modificat de conștiință, Psychol Rev , , - Sperry RW, a Percepție în absența comisurilor neocorticale În: Perception and Its Disorders, D A Hamburg, K H Pribram și A J Stunkard, eds , Baltimore, William and Wilkins, pp - Sperry R FV , b O abordare obiectivă a experienței subiective, Psychol Rev , , - Thiery J -P , Brackenbury R , Rutishauser UEdelman GM, Adeziunea printre celulele neuronale ale embrionului de pui II Purificarea și caracterizarea unei molecule de adeziune celulară din retina neură, J Biol Chem , , - Vanderwolf C H , Krassies R , Gillespie LA, Blond B H , Hipocampal rhythmic slow activity and neocortical low voltage fast activity: Relations to behavior În: The Hippocampus: Neurophysiology and Behavior, Voi , R L Isaacson și K H Pribram, eds , New York, Plenum Press, pp - Vinogradova OC, Organizarea funcțională a sistemului limbic în procesul de înregistrare a informațiilor: Fapte și ipoteze În: The Hippocampus: Neurophysiology and Behavior, Voi , R L Isaacson și K H Pribram, eds , New York, Plenum Press, pp - von Neumann J , Logica probabilistică și sinteza orgauismelor fiabile din componente nesigure În: Automata Stu- Selectarea grupului și resemnalarea fazei dies, C Shannon și J McCarthy, eds , Princeton, Princeton University Press pp - Weiss P , Dezvoltarea neuronală într-o perspectivă biologică În: Tise Neurosciences: Second Study Program, F O Schmitt, ed , New York, The Rockefeller University Press, pp - Wilson DM, Operații neuronale în ganglionii artropode În: The Neurosciences: Second Study Program, F O Schmitt, ed , New York, The Rockefeller University Press, pp - Wilson HR, Cowan JD, O teorie matematică a dinamicii funcționale a țesutului nervos cortical și talamic, Kybernetik, , - Winograd S , Cowan JD, Reliable Computations in the Pre-sence of Noise, Cambridge, Mass , MIT Press Yoon MG, Polaritatea topografică a tectumului optic studiat prin reimplantarea țesutului tectal la peștii aurii adulți În: Cold Spring Harbour Symposium on Cantitative Biology Voi XL, New York, Cold Spring Harbor Laboratory, pp - Young JZ, Surse de descoperire în neuroștiință În: Neuroscience: Paths of Discovery FG Worden, JP Swazey și G Adelman, eds , Cambridge, Mass , MIT Press, pp - CONŢINUT Cuvântul înainte al editorului de traduceri Introducere F Schmitt Literatură Principiul de organizare al funcției creierului este un modul elementar și un sistem distribuit W Mountcastle Filogeneza neocortexului Ontogenia neocortexului Există o relație cauzală între diferențele citoarhitectonice și funcționale în diferite zone ale cortexului? Organizarea coloană a cortexului cerebral Organizarea internă a neocortexului Conexiuni externe ale neocortexului Dispoziții generale Literatură Selectarea grupului și resemnalarea fazei; teoria funcțiilor superioare ale creierului D^k Edelman Introducere Selecția și condițiile ei prealabile Cerințe de selecție a grupului; degenerare Selecția degenerată a grupurilor din creier Reintrarea de semnalizare selectivă și substraturile nervoase ale conștiinței Condiții suficiente pentru percepția conștientă Continutul Câteva consecințe și comparații cu alte puncte de vedere Ontogenia și dezvoltarea primului sortiment Evoluția sistemelor degenerate, a cortexului și a circuitelor neuronale locale ; Câteva previziuni și consecințe Rezumat Recunoștință Literatură Gerald Edelman, Vernon Mountcastle CREIER INTELIGENT Artă preda, editor E A Yanovskaya Jr științific editor O A Gorgun Director artistic Yu S Urmancheev Editor artistic L E Bezruchenkov Editor tehnic I Reznik Coritor V I Kiseleva IV nr Predată setului Semnat pentru publicare la aprilie Format Х О / Cartea-jurnal de hârtie Nr Căștile sunt obișnuite Imprimeul este ridicat Volumul lucrare l Conv cuptor l Conv cr ott Uch -ed l Ed Nr / Tiraj de exemplare Zach Pret cop Editura „MIR” Moscova, Riga per , Combinația poligrafului Yaroslavl a Soyuzpolygraphprom sub Comitetul de stat al URSS pentru edituri, tipărituri și comerț cu cărți , Iaroslavl, st Libertate, <